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Книга посвящена вопросу о значении подкор- 
ковых образований в высшей нервной деятель- 
ности. В ней приводятся собственные данные по 
наблюдению над бескорковыми животными (кош- 
ками), а также и другие экспериментальные ма- 
териалы, на основании которых автор приходит 
к выводу, что подкорковые образования участ- 
вуют не только в осуществлении безусловных, но 
и условных рефлексов. В книге дискутируются 
такие важные, но остающиеся до настоящего вре- 
мени спорными проблемы, как эволюция времен- 
ных связей, вопрос о рассеянных элементах кор- 
ковых анализаторов, о локализации процессов 
внутреннего торможения, о роли коры и подкор- 
ки в регуляции функции внутренних органов, 
об общей организации условного рефлекса и зна- 
чении субкортикальных структур. Книга представ- 
ляет интерес для физиологов, биологов, невроло- 
гов, психологов и др, 
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ПРЕДИСЛОВИЕ ОТ ИЗДАТЕЛЬСТВА 


Монография Н. Ю. Беленкова, освещающая спорные 
и малоизученные вопросы учения о высшей нервной де- 
ятельности, содержит положения, которые не разделя- 
ются многими физиологами. 


На основании собственного экспериментального ма` 
териала по изучению условнорефлекторной деятельно- 
сти кошек, лишенных коры полушарий, а также иссле” 
дований других ученых, автор защищает гипотезу о том, 
что в подкорке может происходить замыкание условно- 
рефлекторных связей. Автор также придерживается 
взгляда, что в коре полушарий мозга отсутствуют рас- 
сеянные клетки анализаторов, гипотетически предпола- 
гаемая функция которых осуществляется подкорковыми 
образованиями. Автор считает, что внутреннее тормо- 
жение не является процессом, протекающим исключи: 
тельно в коре полушарий, а может проявляться и в де- 
ятельности подкорки. 

Автор особо рассматривает вопрос о соотношении 
коры полушарий, подкорки и внутренних органов, счи- 
тая, что подкорковые образования играют в условно- 
рефлекторной деятельности внутренних органов боль- 
шую роль, чем это обычно считается. 


Решение выдвигаемых автором спорных теоретиче- 
ских вопросов требует дальнейшего накопления экспери- 
ментальных данных, всесторонних исследований на выс- 
ших животных различных видов. Обсуждение вопросов, 
поднятых в монографии, будет способствовать дальней- 
шей разработке физиологии высшей нервной деятель- 
ности. 
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.. 
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ПРЕДИСЛОВИЕ 


Сто лет назад И. М. Сеченов (1863) в гениальной 
работе «Рефлексы головного мозга» высказал положе- 
ние, что основой деятельности головного и спинного моз- 
га является рефлекс. Опираясь на факты, известные в 
физиологии нервной системы, великий русский ученый 
пришел к заключению, что «все акты сознательной и 
бессознательной жизни по способу происхождения суть 
рефлексы»!. Рассматривая особенности рефлекторной 
функции головного мозга И. М. Сеченов указывал на 
существование «ассоциаций ощущений», «ассоциаций 
рефлексов», подходя тем самым непосредственно к раз- 
гадке особенностей функции высших мозговых струк- 
тур. Эта работа имела исключительное значение в исто- 
рии развития науки о высшей нервной деятельности. 
Идеи, высказанные в ней, явились тем началом, из кото- 
рого возникло созданное И. П. Павловым учение об ус- 
ловных рефлексах. 

Исследование механизмов высшей нервной деятель- 
ности, основой которой является условный рефлекс, 
представляет собой одну из важнейших задач современ- 
ной биологии и медицины. Главные пути изучения этой 
проблемы, заложенные И. П. Павловым, продолжают 
интенсивно развиваться в настоящее время как в СССР, 
так и за границей. И надо признать, что достигаемые 
успехи в этом наиболее значительны именно там, где 
исследователь в своей работе опирается на созданные 


ТИ. М. Сеченов. Рефлексы головного мозга. Медгиз. М. 
1952, стр. 205. 
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И. П. Павловым объективные понятия о высших мозго- 
вых процессах. В этом убеждает нас знакомство с ли- 
тературой, показывающее, с каким эффектом принципы 
павловского учения проникают не только в физиологию 
поведения животных и человека, медицину, но и во мно. 
гие смежные науки, такие, как философия, педагогика 
и др. 

Сознавая жизненно важную роль сложных безуслов- 
ных рефлексов, проявляющихся в результате деятель- 
ности субкортикальных структур (базальных ганглий), 
И. П. Павлов придавал этим образованиям исключитель- 
но важное значение. Поскольку ни один условный реф- 
лекс не может возникнуть без наличия соответствую- 
щего безусловного рефлекса, И. П. Павлов не без ос- 
нования считал эту подкорковую функцию «фундамен- 
том всей высшей нервной деятельности». 

Вопрос о возможности замыкания условнорефлек- 
торных дуг не только на уровне коры полушарий, но и 
на уровне подкорковых образований возникал уже в 
начале изучения условных рефлексов, однако до пос- 
леднего времени, за редким исключением, он решался 
отрицательно. Тем не менее отсутствие убедительных 
доказательств приуроченности условных связей только 
к коре полушарий, а также наличие сравнительноморфо- 
логических и физиологических предпосылок для поис- 
ков замыкания условных рефлексов на уровне базаль- 
ных ганглиев не позволяли окончательно утвердиться 
такому взгляду. Необходимо напомнить, что и И. П. Пав- 
лов не исключал полностью возможность образования 
условных рефлексов на уровне подкорки. Он писал: «не 
исключается возможность, что когда-нибудь, при каких- 
нибудь особенных условиях, условные рефлексы обра- 
зуются и вне больших полушарий, в других частях моз- 
га. В этом отношении категоричным быть нельзя, пото- 
му что все наши классификации, все наши законы всег- 
да более или менее условны и имеют значение только 
для данного времени, в УВЕ даннои методики, в 
пределах наличного материала»". 

При изучении механизма условного рефлекса все 
больше выявляется сложность его строения. Оказывается, 


1И. П. Павлов. Двадцатилетний опыт объективного изуче- 
НИЯ высшей нервной деятельности (поведения) животных. м.— Л. 


1938, стр. 209. 
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что даже самыи простой условный рефлекс имеет мно- 
ка организацию. Вместе с тем и рурибьзый 
ее ай: у. т: ее ВОТ 
в настоящее время все б кора полушарий. Наконец, 
ее. - и ольше и ‘больше получает рас- 
аа ‚ что подкорковые образования иг- 

ее роль в осуществлении не только 
врожденных, но и приобретенных реакций организма. 
Становится очевидным, что только благодаря наличию 
сложных взаимоотношений коры и подкорки могут быть 
объяснены многочисленные формы поведения организма 
в различных условиях его существования. 

Кора больших полушарий у высших животных и че- 
ловека, безусловно, является главным субстратом выс- 
шей нервной деятельности, однако установление суще: 
ствования условного замыкания на подкорковом уровне 
должно внести значительные изменения в представления 
об архитектуре условного рефлекса. Поэтому следует 
признать, что вопрос о том, замыкаются ли условные 
рефлексы только в коре или и в других образованиях 
головного мозга, имеет существенное как теоретическое, 
так и практическое значение. 

Исследуя в физиологическом отделе имени 
И_П. Павлова Института экспериментальной медицины 
в Ленинграде 15 лет назад сложные безусловные реф- 
лексы у кошек, лишенных коры больших полушарий, 
мы наблюдали возможность образования у них опреде- 
ленных условных реакций. Это и послужило поводом 
для проведения специальных исследований замыкатель: 
ных функций подкорковых образований, которые прохо- 
дили сначала в знаменитой павловской лаборатории, а 
затем, совместно с коллективом сотрудников, а а: 
ре физиологии Медицинского института имени >. ^^. 

Ьком. 
ме. исследования простых условных и. 
тельных и пищевых рефлексов, У кошек, И а 

й внутреннего тор з и Е 
ааа пространстве; условнорефлекторной регу 
внутренних органов; проблемы Р - 

деятельности Е больших полушарий. В дальней: 
ти т и. использовать стереотаксическии, элект 


едова- 
рофизиологический и другие новые методы исслед 
-*9) 


ния, которые в решении поставленных задач оказались 
весьма эффективными. 

В этой книге читатель найдет ряд фактов и заклю- 
чений, несогласующихся с укрепившимися представле- 
ниями в науке о высшей нервной деятельности. Однако 
мы надеемся, что читатель согласится с тем, что раз- 
витие павловского учения состоит не в варьировании 
по существу одних и тех же экспериментов, а в поис- 
ках нового. 

Этот труд является итогом и обобщением многолет- 
ней работы автора, его сотрудников и товарищей по ра- 
боте. Пользуюсь случаем выразить мою сердечную бла- 
годарность В. Ю. Добролюбову, Е. К. Ефимовой, 
Т. Е. Калининой, Е. С. Павлович, Г. Поторейко, В.Н. Си- 
дорову, Г. Н. Сметанкину, В. А. Сосенкову, Р. Старце- 
вой, А. Б. Страхову, М. Ю. Ульянову, М. Т. Ходебко и 
В. Д. Чиркову. 

С чувством глубокого уважения и благодарности я 
должен назвать имя Петра Степановича Купалова, всег- 
да последовательно и творчески подходившего к разра- 
ботке и развитию великого павловского наследия, в ла- 
боратории которого были начаты наши исследования. 


Проф. Н. Беленков. 


Кафедра физиологии Медицинского института 
Горький, октябрь 1963 г. 


ПРОСТЫЕ И СЛОЖНЫЕ 
БЕЗУСЛОВНЫЕ РЕФЛЕКСЫ 
У ДЕКОРТИЦИРОВАННЫХ ЖИВОТНЫХ 


Изучая сложную нервную деятельность животных, 
исследователь часто встречается с весьма трудной за- 
дачей: что из наблюдаемых явлений отнести к функции 
коры полушарий, что—к функции подкоркового аппарата. 
Одним из методов решения этого морфофизиологическо- 
го вопроса является изучение нервной деятельности жи- 
вотных после экстирпаций отдельных областей или 
всей коры больших полушарий. 

Несмотря на наличие в этом методе ряда отрица- 
тельных сторон, все же, как справедливо писал 
К. М. Быков, «ни один физиолог. изучавший головной 
мозг, не мог и не сможет обойтись без этого грубого, 
неадекватного, нефизиологического и все же необходи- 
мого и давшего много ценного метода»!. Методы разд- 
ражения мозговых структур, регистрация их электриче- 
ских проявлений имеют важное значение в изучении 
локализации функций в центральной нервной системе, 
но они, однако, не заменяют и не снижают значения 
экспериментов с экстирпациями мозгового вещества. 
Глубокое изучение мозговых функций предусматривает 
сочетанное использование всех этих методов. 

Эксперименты с экстирпациями мозгового вещества 
могут производиться на различных представителях жи- 
вотного мира, но особенно часто они делаются на соба- 
ках, кошках и обезьянах, кора больших полушарий ко- 
торых значительно развита по сравнению, например, с 
кроликами, крысами, мышами. 


1954, т. И, 


`К М. Быков. Избранные произведения. М., 
стр. 355. 


По уровню развития центральной нервной системы 
кошка, по-видимому, стоит на уровне несколько более 
низком, чем собака. Однако опыты на декортицирован- 
ных кошках имеют ряд существенных преимуществ пе- 
ред такими же опытами на собаках. Оценивая исследо- 
вания с экстирпацией коры у собак, И. П. Павлов пи- 
сал: «У нас были многие десятки оперированных собак, 
и я могу категорически сказать, что не было такой, у 
которой не наблюдались бы судороги и у которой бы 
эти судороги не повторялись, если только она остается 
жить после первого приступа»!. В противоположность 
собакам судорожные состояния у кошек, лишенных ко- 
ры больших полушарий, отсутствуют, а если и проявля- 
ются, то крайне редко. Хотя в последнее время ряд ис- 
‚следователей (Э. А. Асратян. и др.) и добились того, 
что судорожные состояния у декортицированных собак 
встречаются значительно реже, все же следует при- 
знать, что мозговую травму (удаление коры) собаки 
переносят более тяжело, чем кошки. 

Другое важное преимущество использования кошек 
в экспериментах с экстирпацией коры состоит в значи- 
тельно меньших вторичных изменениях происходящих в 
подкорковых образованиях по сравнению с таковыми у 
собак. Гистологические исследования мозга декортици- 
рованных собак (А. С. Чернышев, 1940; Н. Ф. Попов, 
1953, и др.) показывают, что правильнее таких животных 
называть не стриарными или таламическими, а гипота- 
ламическими или даже бульбарными. Этим и объясняет- 
ся тот факт, что у таких животных часто наблюдаются 
лишь самые элементарные нервные процессы, обуслов- 
ленные деятельностью низших отделов мозга. Исследо- 
вания мозга декортицированных кошек показали, что в 
подкорковых образованиях, как правило, можно обна- 
ружить значительное количество архитектонически со- 
хранившихся афферентных структур, которые имеют 
многочисленные связи с субкортикальными эфферентны- 


ми приборами. 
Производя декортикацию, мы стремились максималь- 


но удалить кору полушарий при минимальном поврежде- 


ТИ. П, Павлов. Двадцатилетний опыт объективного изуче- 
ния высшей нервной деятельности (поведения) животных. М. —Л., 


1938, стр. 233. 
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нии подкорковых нервных ст 
что под понятием «кора болышн 
зумеваем филогенетически на 
мозгового пл 
о обозначаемую неопаллиумом или нео- 
кортексом. И. П. Павлов имел в виду к 
у, как известно, 
именно эту часть головного мозга, когда говорил 
больших пол й ее . 
Оль ушарии как о материальном субстрате ус- 
ловных рефлексов у высших животных. 

По цитоархитектоническим данным И. Н. Филимоно- 
ва (1951), филогенетически древняя кора (палеокортекс, 
архикортекс) представляет собой промежуточное обра- 
зование между неокортексом и подкоркой, с одной сто- 
роны, обладающее признаками подкорки, с другой -- 
новой коры. К подкорковым нервным образованиям от- 
носятся базальные ганглии, в которые включаются по- 
лосатые тела (хвостатое тело и бледный шар), зритель- 
ный бугор, коленчатые тела и подушка. Эти образо- 
вания, по данным И. П. Павлова, имеют большое зна- 
чение в осуществлении сложных безусловных рефлексов. 
Однако в последнее время в понятие подкорки включают 
и более низко расположенные образования головного 
мозга, включая ствол мозга. Е 


руктур. Нужно отметить, 
их полушарий» мы подра- 
иболее молодую область 


Рефлекторные реакции декортицированных животных 
на дистантные и контактные раздражители 


Животные, лишенные коры больших полушарии, 
благодаря сохранившимся субкортикальным образова- 
ниям отвечают довольно сложными реакциями при в03- 
действии адекватных и неадекватных раздражителей. 
При этом они обладают определенной способностью 
анализа этих раздражителей. 

Функция слуха. Удаление коры больших ы: 
лушарий у собак или кошек не ведет к полной = з 

Гольц (СоЦ#2, 1892) наблюдал, как при СИЛЬНОМ ра 
ме лишенная коры собака просыпалась. В м, - 
Г. П. Зеленого (1911—1912) при раздражении звук = 
(свист, хлопание в ладоши) собака, ай иные = 
жением головы, встряхиванием ушей, но не = а 
своего поведения. При очень сильных ука ие Е 
оглушительном лае собак) она и. ее а 
назад. Следует отметить, что эти со ы 


ко бескорковые — нож экспериментатора задевал и ле- 
жащие ниже нервные образования, что было обнаружено 
при гистологических исследованиях мозга [Холмс 
(@. Нойпез, 1901), Д. Третьяков, 1925]. Поэтому можно 
полагать, что у собак с меньшими нарушениями струк- 
тур подкорковых образований реакция на звуки может 
быть более выраженной. 

В исследованиях Б. И. Баяндурова (1949) интересно 
отметить, что у оперированных щенков, которых автор 
характеризует больше как «таламических», чем «стри- 
арных», слух полностью отсутствовал. По данным Форб- 
са и Шеррингтона (А. ЕогБез, С. Знегииеюп, 1914), 
примитивная реакция на звук может наблюдаться в 
острых опытах даже у децеребрированных животных, 
т. е. у таких, у которых была осуществлена перерезка 
на уровне среднего мозга. Базет и Пенфильд (С. Ва2еНа. 
\. Реп 4, 1922) наблюдали аналогичные реакции у 
хронически децеребрированных кошек. Повороты голо- 
вы в сторону источника звука у таких животных отсут- 
ствовали. 

Г. П. Зеленый с сотрудниками (1929—1930) у своих 
последующих бескорковых собак со значительно мень- 
шими повреждениями подкорки, чем в первых опытах 
(1911—1912), отмечал живую реакцию даже на слабые 
звуковые раздражения. Реакция выражалась в поворо- 
те головы в сторону источника звука и «навострении 
ушей». Собака, находящаяся под наблюдением Ротма- 
на (М. Кофтап, 1908, 1923) также живо реагировала 
на звуковые раздражения; даже на легкий шорох она 
«встряхивала ушами» и часто поворачивала голову в 
сторону источника звука. Куллер и Метлер (Е. СиЙег а. 
Е. МеШег, 1934а) указывали, что их собака после полной 
экстирпации коры полушарий на 8-й день еще не реа- 
гировала на звук пистолетного выстрела, однако посте- 
пенно животное начало отвечать двигательной реакци- 
ей даже на сравнительно слабые звуковые раздра- 
жения. 

У кошек, лишенных коры больших полушарий, реак- 
ции на звуковые раздражения наблюдал Дюссер де 
Баренн (У. Оиззег 4е Вагеппе, 1919), который отмечал 
у таких животных поворот головы и движение в на- 
правлении источника звука. Подобные наблюдения бы- 
ли сделаны Шальтенбрандом и Коббом (@. ЗеВаЦеп- 
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Бгап4 а. $. СоЪВ, 1931), Гирндтом и Лемпке (О. Отпоаа 


Н. Гетрке, 1937). 


М. (1936), на основании наблюдений в 
течение 3!/5 месяцев над кошкой, лишенной коры мозга 
обнаружил, что через 1—11/› месяца после экстирпации 
коркового вещества животное отвечает на различные 
даже слабые раздражения. У этой кошки наблюдалось 
довольно точное определение местонахождения источни- 
ка звука в горизонтальной плоскости, а в вертикаль- 
ной — только вниз. Бард и Риох (РВ. Вага а. О. В1осп, 
1937) у 3 декортицированных кошек отмечали способ- 
ность к локализации звуков, у четвертой, у которой ока- 
зались поврежденными внутренние коленчатые тела, ав- 
торы этого не наблюдали. М. А. Панкратов (1938) в 
своих экспериментах на декортицированной кошке при- 
шел к заключению, что с восстановлением сил у живот- 
ного слух достигает высокой степени остроты. 

Наши эксперименты по изучению функций слуха у 
кошек, лишенных коры, подтверждают факты этих ав- 
торов. У всех декортицированных кошек отмечалась со- 
вершенно отчетливая реакция на звуковые раздраже- 
ния. В первый период после удаления коры второго по- 
лушария животные, находясь в тяжелом послеопера- 
ционном состоянии, не реагировали даже на сильные 
звуки. Однако через 35 дней после операции начина- 
ли ‘уже появляться двигательные реакции, сначала толь- 
ко на сильные звуковые раздражения, а затем и на 60- 
лее слабые. Будь то звук открывающейся двери, слабый 
щелчок пальцами, шелест листов бумаги — животные 

реагировали на эти раздражения движением ушей, голо 
вы или движением всего тела. ь 

Характерной особенностью реакции Е ее 
ных коры, на звуковые раздражения являло и. 
животные часто при действии какого-либо ты а 
ющегося на уровне тела животного И а: иг = 
стоянии от него, начинали ходить, И ме 
еж и г о находящейся на 
риментатор на Расстояние ит, своими ботинками че, 
полу кошки начинал производить характерный звук, 10 
стые движения по поз» О етеанЫо к ногам экспе- 
кошка сразу подходила новое тв Если теперь экспе- 
риментатора, т. ©. К источнику зву 


по 
ередвигаться 
чинал медленно п 
риментатор сам на | 15 


комнате, все время создавая подобный звук ногами, то 
кошка следовала за ним «притягиваясь» к источнику 
звука, как к магниту. Подход к источнику звука декор- 
тицированных кошек отмечался и при других звуковых 
раздражениях, например, при звуке перемещающегося 
по комнате колокольчика. Подобную картину реакций 
бескорковых кошек на звуки описали также Гирндт и 
Лемпке (1937). 

Таким образом, на основании произведенных наблю- 
дений можно признать факт наличия у бескорковых ко- 
шек не только слуха, но и некоторую сохранность `к 
определению места нахождения источника звука. Одна- 
ко эта локализация проявляется у декортицированных 
кошек лишь в том случае, если звуковой источник нахо- 
дится на расстоянии от кошки не более чем в 5—6 м. 

Функция зрения. В какой степени сохраняется 
зрение у собак после удаления коры больших полуша: 
рий в деталях еще не выяснено. У собак, которых на- 
блюдали Г. П. Зеленый (1911—1912) и Ротман (1908) 
отмечались лишь простейшие зрительные рефлексы — 
зрачковый и мигательный. Однако У этих собак была 
значительно повреждена подкорка, в том числе наруж- 
ные коленчатые тела. По-видимому, у собак с меньши- 
ми повреждениями подкорковых нервных образований 
эти реакции на свет могут быть большими. Об этом го- 
ворят данные Куллера и Метлера (1934а), Н. Ф. Попо- 
ва (1953). Н. Ф. Попов описывает, что если в затемнен- 
ной комнате, где находилась бескорковая собака, бес: 
шумно зажигалась электрическая лампочка, то на каж- 
дое вспыхивание света собака поворачивала голову в 
сторону источника света. При учащении вспыхиваний 
лампы или увеличении силы света до 250 в собака под- 
нималась на ноги, начинала двигаться, т. е. приходила 
в возбужденное состояние. 

По поводу зрения декортицированных кошек нет 
единого мнения. М. И. Рафики (1936) у подопытной 
кошки наблюдал лишь зрачковый и мигательный реф- 
лексы. По данным М. А. Панкратова (1938), зрение 
у кошек нарушается в такой степени, что животные не 
видят окружающих предметов и неизбежно наталкива- 
ются на стены и другие препятствия. Шальтенбранд и 
Кобб (1931) описали случай, когда декортицированная 
кошка подходила к экспериментатору, одетому в белый 
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халат, находившемуся в 9— 
5 м от животного. Гирндт и 
Лемпке (1937) исследовали 
оптикомоторную реакцию 
у 3 кошек, лишенных нео- 
кортекса. Авторы нашли, 
что декортицированные кош- 
ки способны  привлекать- 
ся источником света или 
освещенным предметом, а 
также и то, что такие 
животные способны укло- 
няться от препятствий без 
предварительного к ним при- 
косновения. 
Изучение функции зре- 
ния у кошек, лишенных 
`коры больших полушарий, 
мы проводили в условиях 
полного исключения каких- 
либо звуков во время опы- 
та в звуконепроницаемой 
камере. Экспериментатор, 
находясь вне камеры, сле- 
дя за поведением кошки че- 
рез перископ, производил 
включение и выключение рус | Мозг кота № 4 после 
световых точек — электро- удаления коры больших полу- 
лампочек, расположенных в шарий. 
камере. а-—справа; б—слева; в-сверху. 
Во время опыта экспе- 
риментальное животное находилось на деревянной 
площадке размером 2х 1,5 м; чтобы животное не могло 
упасть с площадки на пол, делали ограду из про- 
волочной решетки. В трех углах этой площадки были 
установлены источники света. В переднем левом 
углу ее и в переднем правом углу на высоте 20—25 см 
располагались одноваттные электрические лампочки. 
В заднем правом углу площадки стоял деревянный 
ящик с заключенной в него электрической лампой 
в 95 вт В этом ящике имелось отверстие диаметром 
5 см, через него при включении лампы проходил 
пучок света, дававший светлую полосу на пло- 
2 Беленков Н. Ю. Я 


щадке. Для того чтобы 
ИСКЛЮЧИТЬ возможные 
тепловые влияния, исхо- 
дящие от источников све- 
та, одноваттные лампоч- 
ки были заключены в 
стеклянные колбы, а пе- 
ред отверстием в ящике 
с лампой в 25 вт поме- 
щалась пластина из тол- 
стого стекла. Другие ис- 
точники света в камере 
отсутствовали. Животные 
помещались на площад- 
ку перед опытом за 10— 
15 минут и находились в 
полной темноте. Свето-: 
вые раздражители во 
время опыта включались 
на промежуток времени 
от 30 до 60 секунд. По- 
ведение животных в этих 
Рис. 2. Мозг кота № 9 после уда- условиях видно из при- 


ления коры больших полушарий. водимых ниже протоко- 
а—справа; б—слева; в-сверху. лов. 


‘ 


Кот № 4 10/У 1948 г. Декортицирован двухмоментно с интер- 
валом в 3 месяца. Опыт через 9 месяцев после декортикации. Мозг 
оперированного животного показан на рис. 1. 

14.18. Включается левая лампочка. Кошка начинает ходить и 
через 10 секунд оказывается вблизи источника света. Из освещен- 
ной области не уходит. 

14.20. Зажигается правая передняя лампочка. Через 8—10 се- 
кунд кошка оказывается у включенной лампы, стоит здесь 3—4 се- 
кунды, затем продолжает ходить по площадке и уходит из осве- 
щенного поля. 

14.96. Включена задняя правая лампа. Кошка подходит к ящи- 

с лампой. 
ыы 14.40. Включена задняя правая лампа. Кошка идет из переднего 
левого. угла площадки по направлению к источнику света, нюхает 

и пытается залезть на него. 
ел 45. Включена передняя правая лампа. Кошка начинает хо- 
дить и через 5 секунд оказывается у лампы, делает круг около 
ит. 
- №9 25/\М 1948 г. Животное было декортицировано двух- 
ломентно с интервалом в 9 месяца. Опыт через 5 месяцев после 
лерёщи. Препарат мозга показан на рис. 2 
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14.10. Включева 
.10. лючена правая Задняя 
сидела в левой части площадки а - 


шла к последней. Нюхает е 
, ; о е. В продолж й 
ходится в освещенной части о ео 


14.14. Включена 
.14. левая лампа. Кошка и ' 
Е дет из п Й 
кие - ‚левую, подходит к источнику света и 
о ключена задняя правая лампа. Сидит в левой половине 
р секунд после включения идет в правую половину. Попав 


в полосу освещения, идет по краю . 
Е этой полосы к ис 
нюхает ящик, затем садится около него НЕК СВТ 


До включения к 
ошка 
ле включения лампы подо- 


И ото опыте аа 

вые раздражения: при вклю- 
чении электрических лампочек в темном помещении у 
них наблюдалась более или менее отчетливая двига- 
тельная реакция. Последняя проявлялась или в виде 
подхода животного к источнику света, или в при- 
остановке на некоторое время хождения животно- 
го, или, наконец, в виде простой ориентировочной реак- 
ции, состоявшей в повороте головы в направлении 
включенной лампы. Из опытов можно сделать вывод, 
что бескорковые кошки воспринимают даже относитель- 
но слабые световые раздражения, и, более того, лока- 
лизуют место излучения света. 

Наши наблюдения за бескорковыми кошками пока- 
зали, что поведение‘их и реакции на различные раздра- 
жители определяются в значительной степени их пище” 
вой возбудимостью. Когда кошки голодны, они почти 
непрерывно движутся и очень живо реагируют на раз- 
личные звуковые и световые раздражения, когда же 
кошки сыты, их моторика значительно снижена и реак- 
ции на раздражения выражены слабо. Повышенная 
двигательная реактивность в голодном состоянии харак- 
терна не только для бескорковых животных, но и для 
нормальных, однако у первых она выявляется более 

езко. 
. Гирндт и Лемпке (1937) в своей работе це 
выводу, что кошки, лишенные неокортекса, о м. 
предметным зрением. В опытах этих авторов ко ее 
ходили стоящие на пути предметы и не ее 
на них, следили движением ЕЯ ыы рн 
п лу белой мыши и т. Д. : 
О ав, подтверждающих наличие У ЛЕВОН 
ванных кошек предмете НЫ Е ру предметы, 
вались при хождении на стоящие на у Е 
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на стены комнаты и т.д. 
Мы также не отмечали, 
чтобы кошки, лишенные 
неокортекса, могли, ис- 
пользуя зрение, схватить 
белую мышь. Если мышь 
находилась вблизи от 
кошек, ° последние при- 
ходили в большое воз- 


Рис. 3. Наличие у кошки, лишен- буждение ЗВИЕТВИЕ. ке 
ной неокортекса, восприятия мы- паховых раздражении, но 
ши обонянием и отсутствие пред- не могли посредством 
метного зрения. зрения определить их рас- 
положение. Когда мышь 
поднималась на уровень головы животных или 
несколько выше, они обычно поднимали голову кверху 
и интенсивно проделывали нюхательные движения, пы- 
таясь ударить и схватить мышь лапой. Удары лапами 
они совершали не по мыши, а по воздуху и часто в про- 
тивоположном направлении от места нахождения мыши 
(рис. 3). 

Нами были проделаны опыты, аналогичные опытам 
Гирндта и Лемпке. В конце прямого прохода из кирпи- 
чей на полу экспериментальной комнаты стояло пре- 
пятствие, не доходя до которого, налево и направо, име- 
лось два выхода. Гирндт и Лемпке сообщают, что они 
не видели, чтобы их декортицированные кошки натал- 
кивались на препятствие в подобном проходе, они об- 
ходили его и выходили из прохода, даже не прикасаясь 
к нему. Наши опыты не подтверждают этих данных. 
Подопытные кошки в одних случаях наталкивались на 
установленное препятствие, в других — выходили из 
прохода, однако при этом они всегда касались шерст- 
ным покровом или стенки прохода, или самого препят- 
ствия. 

Гирндт и Лемпке, по-видимому, не придавали зна- 
чения обонятельным факторам окружающей среды и во- 
лосковой чувствительности в поведении бескорковых 
кошек, а поэтому преувеличивали степень сохранности 
зрительной функции у таких животных. Нельзя не отме- 
тить, что в этих опытах деревянная стенка, образующая 
проход, могла быть источником обонятельных раздраже- 
НИЙ ЖИВОТНЫХ. 
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Мы наблюдали, что кошки 
полушарий (неокортекса), ЕК, и 
в течение нескольких месяцев все —- т, 
талкивались на окружающие их предметы. Однако этот 
факт не дает еще оснований считать, что у них п 
ходит восстановление зрительных функций. а. 
му. у животных включаются различные анализаторы 
(обоняние, кожная и мышечная чувствительность), р. 
зрения В пользу лакото объяснения можно прнен 

Е снения можно привести 
следующий факт: после дополнительного удаления у де- 
кортицированных кошек обонятельных луковиц количе- 
ство их столкновений с предметами окружающей среды 
резко увеличивалось. После обрезания у кошек усов 
(вибрисс) они больше и легче наталкивались на окру- 
жающие предметы. 

Избегание наталкиваний на препятствия у животных 
с отсутствующим предметным зрением, по мнению 
И. С. Беритова (1961), может быть объяснено развити- 
ем приспособительных механизмов, основанных на функ- 
циях лабиринтного аппарата. Очевидно, после несколь- 
ких наталкиваний на препятствие у животного образу- 
ется условный лабиринтный рефлекс, ведущий к избе- 
ганию этого препятствия. 

И. С. Беритов (1961) указывает, что в ориентации 
в пространстве при отсутствии зрения определенную 
роль может”играть слуховой рецептор. Он обусловлива- 
ет восприятие сплошных предметов на расстоянии 
вследствие отражения от них воздушных волн. 

Таким образом, на основании приведенных материа- 
лов можно сделать вывод, что у животных © удалением 
неокортекса зрительный анализ полностью не нару- 
шается. Такие животные не являются абсолютно сле- 
пыми, они воспринимают свет и темноту. Однако счи- 
тать, что у них сохранился более высокий анализ и 
предметное зрение, достаточных оснований не имеется. 

Кожная чувствительность. Тен Кате 
(7. Теп Са, 1934) отмечал У бескорковых р 
нормальную, или повышенную тактильную и бохевуь 
чувствительность. Г. П. Зеленый (1930) также предпо 

животных. 

лагает наличие гиперестезии кожи у- таких ь 
М. А. Панкратов у де 

Но в противоположность этому ие кожной 
кортицированных животных видел СН Е 


чувствительности. Наши данные подтверждают точку 
зрения последнего автора. 

В первые дни после удаления у кошек коры больших 
полушарий кожная чувствительность (тактильная и бо- 
левая) находится на значительно сниженном уровне. 
На 1—3-й день после удаления у кошек коры второго 
полушария даже сильные раздражения кожи не вызы- 
вают никакого эффекта, лишь прикосновение к внутрен- 
ней поверхности уха животного вызывает отряхиватель- 
ные движения и прикосновение к коже в области гла- 
за — мигательный рефлекс. В течение последующего 
времени кожная чувствительность бескоркового живот- 
ного повышается. Приблизительно через 30—40 дней 
после операции она более или менее стабилизируется. 
Но все же при сравнении с нормальными кошками ока- 
зывается, что у декортицированных животных тактиль- 
ная и болевая чувствительность несколько понижена. 

Значительные нарушения у декортицированных ко- 
шек наблюдались в способности локализировать кожные 
раздражения. М. А. Панкратов считает, что локализа- 
ция боли совсем отсутствует у бескорковых кошек. Де- 
лая этот вывод, автор исходил из того факта, что при 
болевом раздражении хвоста животного (сильное сдав- 
ливание пальцами) оно никогда не проявляло адекват- 
ной реакции, направленной на избавление от-действия 
этого раздражения. То же самое мы наблюдали и у 
наших бескорковых кошек. При сдавливании хвоста 
животные шипели и рычали, оскаливая зубы, но никогда 
не хватали раздражающий их объект. Отдергивание 
конечностей или головы при нанесении на их кожную 
поверхность болевых раздражений (уколы булавкой, 
раздражения электрическим током) также указывают 
на наличие лишь грубой локализации болевых раздра- 
жений у декортицированных кошек. Интересно отме- 
тить, что при нанесении болевых раздражений, напри- 
мер, на конечность, в первый момент обнаруживается 
обобщенная реакция: шипение, движение всем телом, и 
только затем отдергивание раздражаемой лапы. Это 
указывает на преобладание у бескорковых животных 
иррадиации нервного возбуждения над процессами его 
концентрации. : 

Локализация тактильных раздражений у декортици- 
рованных кошек также сильно нарушена. Прикоснове- 
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ние к поверхности тел 

т т м вызывает лиза- 
той стороне тела, на которую Е на 
но точное определение места этого а раздражение, 
вотных отсутствует: чаще всего они о У жи: 
сравнительно далеком расстоянии от п ы Е > 
НИЯ. Отсутствие точной локализации в Е 
ражений у декортицированных кошек а 
ляции лизательного рефлекса отмена НА" 
Риох (1937). и. 
о 
- ри действии на них воды. У де- 
кортицированных кошек такой реакции мы не наблю- 
дали. Когда кошек помещали в таз с теплой водой или 
поливали их водой они переносили это раздражение без 
признаков возбуждения. 

Мышечная (проприоцептивная) чувст- 
вительность и локомоторные реакции. 
Внешним проявлением нарушения проприоцептивной 
чувствительности у кошек, лишенных коры больших по- 
лушарий,— ненормальные позы. Особенно ярко эти на- 
рушения проявляются в первый послеоперационный 
период. Конечности животных и все тело в этот период 
принимают самые необычные положения (лапы широко 
расставляются, животное опирается об пол тыльной сто- 
роной стопы, в положении сидя голень и стопа распола- 
гаются впереди головы и т. д.). Эти резкие нарушения 
при длительной жизни бескорковых животных исчеза“ 
ют, однако далеко не полностью. 

Одной из характерных особенностей подопытных ко 
шек была склонность принимать неестественные, до- 
вольно причудливые позы и «застывать» в них на дол- 
гое время. М. А. Панкратов (1938) отметил наличие 
каталептоидных состояний у кошек, лишенных неокор- 
текса, лишь в первый после операции период. Наши на- 
блюдения показывают, что это свойство хотя и сгла- 
живается, но не исчезает полностью У них И В течение 
всей последующей жизни. 

В продолжении всего периода пос 


леоперационной 
х у них иногда можно было отмечать 


жизни животны ь 
перекрест передних конечностей, когда они р 
Даже если экспериментатор сам производил перекрест 
лап у животных, то в таком положении они Мо 
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стоять в течение долгого 
времени (рис. 4, а). Эти 
явления, по-видимому, 
связаны с нарушением 
координации  подкорко- 
вых центров. Как из- 
вестно, перекрест конеч- 
ностей иногда встречает- 
ся при поражении лоб- 
ных долей коры полу- 
шарий. Наряду с этим, 
стоя на полу, бескорко- 
вые кошки часто расстав- 
ляют передние конечно- 
сти непомерно широко. 
Нередко подопытные 
кошки лежат на краю 
стула или стола с опу- 
щенными, висящими в 
воздухе лапами, не стре- 
Рис. 4. Неестественные позы, ко- МяЯсь их поднять и при- 
торые принимают декортициро- вести в нормальное по- 
ванные животные (нарушение кор- ложение. Если животные 


е олож Й я 
рекции расп ения частей тела) помещались ан 


а перекрест передних?лап; б—провалив- 
шись конечностями в промежутки между Щадку, составленную ИЗ 
планками, кошки долгое время сохраняют деревянных планок, на- 


такое положение. 
ходящихся друг от дру- 
га на некотором расстоя- 
нии, то при попытках движения кошки сразу же прова- 
ливались конечностями в промежутки между планками. 
При этом они долгое время находились в таком неестест- 
венном положении, не пытаясь из него выйти (рис. 4,6). 
Эти наблюдения согласуются с наблюдениями Дюссер 
де Баренна (1919), Барда и Риоха (1937), отметивших, 
что пассивно приданное ненормальное положение конеч- 
ностей исправляется декортицированными животными 
более медленно, чем нормальными. Скорее всего сле- 
дует полагать, что все описанные выше явления у бескор- 
ковых животных связаны с нарушением проприоцеп- 

ЦИИ. : 
Локомоторная функция наших подопытных кошек, 
как и у животных, оперированных Гольцем (1892), 


Г. П. Зеленым (1911—1912), С. И. Лебединской и 
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И. С. Розенталем (1935). 9 
дом (1933) и другими А Арахны (1938), Бар- 
экстирпации коры преторенала очвее Зе после 
менения. Однако если в первые 4—8 ее ственные из- 
рации животные совсем не ходили : г и р 
месяца локомоция в значительной е а 
Е 2 Й степени восстанавли- 
валась, хотя все же некоторые нарушения у них можно 
было отметить. Это выявлялось главным образом в 
а о 
› да и бо. ироком расставлении пе- 
редних конечностей. Только в состоянии голода, перед 
актом дефекации или мочеиспускания, а также при дей- 
ствии пищевых условных сигналов животные ходили 
более’ или менее быстро. Широкое расставление конеч- 
ностей, хотя и в меньшей степени, чем в первый после- 
операционный период, наблюдалось у животных в те- 
чение всего последующего периода их жизни. 
Декортицированные кошки не бегают и не прыгают. 
Тен Кате (1934), описывая одну из своих подопытных 
кошек, указывает, что она могла совершать прыжки со 
стула или стола. Однако у этого животного, как пишет 
автор, остались значительные области неудаленного нео- 
кортекса; так, с обеих сторон не были удалены прореа, 
орбитальная и передняя сигмовидная извилины. Слева 
полностью уцелела также коронарная извилина. 
Обоняние и вкус. Если при удалении коры 
полушарий щадятся обонятельные луковицы, палео- и 
архикортекс, обоняние у животных сохраняется (Дюс- 
сер де Баренн, 1919, и др.). В тех же случаях, когда 
эти образования удаляются или повреждаются, обоня- 
ние снижается до полного исчезновения (Гольш, 1892; 
Г. П. Зеленый, 1911—1912, и др.). ь 
У наших подопытных кошек, у которых обонятель- 
ные луковицы и филогенетически древние корковые об- 
разования не повреждались, обоняние сохранялось. Если 
в первый послеоперационный период обоняние у них и 
было снижено (животные не реагировали совсем или 
реагировали очень слабо на пищевые или другие запа- 
ховые раздражения), то в дальнейшем оно в значитель- 
ной степени восстановилось. Особенно это обнаружи- 
валось при действиии пищевых раздражителей. При 
нахождении вблизи животных кусочка мяса они сразу 
делались весьма активными и ходили до тех пор, пока 
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нё схватывали этот раздражитель. Однако локализи- 
ровали место нахождения обонятельного раздражителя 
животные плохо, а потому подходили к пище не сразу. 

Вкус у животных также не утрачивается в связи с 
их декортикацией. Гольц (1882), а затем Г. П. Зеленый 
(1911—1912) наблюдали, что бескорковые собаки не 
проглатывали кусочки пищи, смоченные раствором хи- 
нина, а выбрасывали наружу. То же самое отмечал 
М. А. Панкратов (1938) у кошки, лишенной коры по- 
лушарий. 

Наши исследования остроты вкуса у четырех декор- 
тицированных и двух нормальных кошек, которые до 
опыта сутки голодали, приведены в табл. 1. 


Таблица 1 


Результаты дачи животным кусочков мяса, смоченных в растворах 
различной концентрации хинина ! 


Кошки, лишенные неокортекса Нормальные кошки 
Концентрация 


Вора | 6 а | №9 № 10 №1 №2 


-Е 


+В таблице приводятся результаты одного опыта. Подобные 
опыты были повторены с одинаковым результатом. Знак — озна- 
чает отказ животных от принятия кусочков мяса, знак + означает, 
что предложенный животному кусочек мяса был съеден. 


Из табл. | видно, что от кусочков мяса, смоченных 
1% водным раствором хинина, отказались и нормаль- 
ные, и декортицированные кошки. То же самое повтори- 
лось при применении 0,5% и 0,25% раствора хинина. 
Кусочки мяса, смоченные 0,12% раствором хинина, съе- 
ли три из четырех бескорковых кошек, одна же из них и 
обе нормальные кошки отказывались от мяса. При при- 
менении более слабых концентраций раствора хинина все 
бескорковые кошки, как правило, съедали мясо. Нор- 
мальные животные начали съедать кусочки мяса только 
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при значительно больших разведениях хи 
кошек поглощала кусочки мяса, смоченн 
хинина, начиная с концентрации 0,06%, другая — на- 
чиная с концентрации 0,015%. 

Следовательно, удаление неокортекса у кошек влияет 
на их вкусовую чувствительность: если грубый анализ 
у бескорковых кошек сохраняется, то более тонкая 
дифференцировка вкусовых раздражителей у них зна- 
чительно нарушается. 

Таким образом, можно считать установленным, что 
у кошек после удаления коры больших полушарий (нео- 
кортекса) остается возможность анализировать звуко- 
вые, световые, тактильные, проприоцептивные, вкусовые 
и обонятельные раздражения. Однако анализатор- 
ная функция у бескорковых кошек отличается от тако- 
вой у нормальных своей элементарностью и несовер- 
шенством. Важно подчеркнуть, что физиологические ис: 
следования органов чувств у декортицированных кошек 
показали, что центральные части различных анализато- 
ров не в равной степени представлены в коре больших 
полушарий. Наиболее кортиколизована у кошек зри- 
тельная функция, затем слуховая, кожная; наименее 
представлены в неокортексе обонятельная и вкусовая 
чувствительности, что находит отражение в морфологи- 
ческой структуре. Кожная чувствительность у декорти- 
пированных животных страдает, по-видимому, меньше, 
чем проприоцептивная. 


нина; одна из 
ые раствором 


Сложные безусловные рефлексы 


Впервые к понятию об инстинктах со строго ваза . 
обоснованной точки зрения подошел И. П. Павлов. - 
объяснял врожденные формы поведения животных ы- 
ходя из общего принципа нервной деятельности —Р 


лекторного принципа. И. П. Павлов писал: и: 
циальные акты движения и секреции а р ыы 
одной стороны, конечно, с полным синтезом ре ре ы: 
деятельности организма, т. е. © мА ое ни 
ятельностью внутренних органов для осу ОВ 
данной внешней двигательной деятельности; г а: 
стереотипно возбуждаются определенными и т 
` численными внешними и внутренними раздр 


Эти акты были названы И. П. Павловым специаль- 
ными сложнейшими безусловными рефлексами. Так как 
сложные безусловные рефлексы являются основой, из 
которой складывается все поведение животных, понят- 
но, почему И. П. Павлов придавал такое большое фн- 
зиологическое значение этим рефлексам. Исходя из то- 
го факта, что животные, лишенные коры больших по- 
лушарий, осуществляют ряд сложнейших безусловных 
рефлексов, И. П. Павлов считал одной из важнейших 
задач, стоящих перед современной физиологией, изуче- 
ние этих рефлексов у декортицированных животных, 

Пищевой двигательный рефлекс. На ос- 
новании данных различных авторов (Г. П. Зеленый, 
1911—1912; Тен Кате, 1934; 9. А. Асратян, 1938; 
М. А. Панкратов, 1938, и др.) установлено, что у жи- 
вотных, лишенных коры больших полушарий, пищевой 
рефлекс отчетливо выражен. Даже у бескорковой соба- 
ки, которую наблюдал Г. П. Зеленый (была удалена не 
только кора полушарий, но значительно повреждены и 
частично удалены подкорковые образования), этот реф- 
лекс отчетливо проявлялся. Правда, выявлялся он в 
весьма общей форме: животное, будучи голодным, про- 
сыпалось, начинало двигаться и бродило до тех пор, по- 
ка его не кормили. Во время этих движений наблюдалось 
слюноотделение. Н. Ф. Попов (1953) отмечал, что его 
декортицированная собака (с большим нарушением 
подкорки) «научилась» принимать пищу из чашки, но 
для этого было необходимо длительно держать перед 
ней еду, погружая морду в чашку. На способность к са- 
мостоятельному питанию декортицированных кроликов 
указывает О. А. Крылов (1959). 

“У наших кошек, лишенных коры головного мозга, 
пищевой двигательный рефлекс выявлялся в резкой 
форме и особенно тогда, когда они были голодны 
(Н. Ю. Беленков, 1957—1961). При этом животные ин- 
тенсивно и почти беспрерывно ходили, производили 
нюхательные движения и мяукали. Несомненно, такая 
активность была обусловлена голодным состоянием ко- 
шек. Накормленные животные не проявляли такой пи- 


щевой активности. 


1И. П. Павлов. Двадцатилетний опыт о изуче- 
НИЯ высшей нервной деятельности (поведения) животных. М, — Л., 


1938, стр. 490. 
28 


Когда около кошек, лиш 
лась пища, они, ощущая а находи- 
съедали ее. Кошки, лишенные, помимо чеке 
обонятельных луковиц, не обла, о неокортекса, 

б дая ни предметным зре- 
нием, ни обонянием, не находили расположенную около 
них пищу и брали се только тогда, когда при т. 
движениях случайно наталкивались на кормушку или 
когда ее подставляли им непосредственно под морду. 

Как проявление сложного пищевого безусловного 
рефлекса следует рассматривать и реакцию голодных 
декортицированных кошек на мышь. Когда они находи- 
лись вблизи живой или только что убитой мыши, у них 
возникало очень интенсивное пищевое двигательное 
возбуждение. Они стремились схватить мышь и, если 
это удавалось, сжимали ее зубами с такой силой, что, 
поднимая мышь, можно было поднять в воздух и кошку. 

Иногда, поднося к морде декортицированной кошки 
серую мышь, которая была настолько сильным возбуж- 
дающим раздражением, что животное начинало произ- 
водить некоординированные движения конечностями, 
падало, поднималось и снова падало, полностью теряя 
способность к передвижению. Из такого состояния кош- 
ку можно было вывести, давая полакать из блюдца 
молока; кошка поднималась на ноги и снова ходила по 
комнате. Следует полагать, что возникновение функци- 
онального пареза конечностей животного было обус- 
ловлено чрезмерным возбуждением субкортикальных 
двигательных образований, обширной иррадиацией в их 
пределах и отсутствием тормозящих на них влиянии со 
стороны коры больших полушарий. 

Повышенная пищевая возбудимость декортицирован- 
ных кошек ярко проявлялась также и в чрезмерной про- 
жорливости животных. Это не совсем совпадает с ре 
зультатами исследований, проведенных на ребноркой 

Э. А. Асратяна (1959). Согласно 
собаках в лаборатории Э. А. Аср КЕ 
этим данным, пищевые секреторные рефлексы у Е 
животных снижаются. Чрезмерно резкое м О 
пищевого двигательного рефлекса У Е ы а 
вых кошек еще раз демонстрирует ея суб- 
ее И = ча коры от ее 
кортикальных образований. РУ ругие формы 
тормозящих влияний Е (ориентировоч- 
безусловнорефлекторной деятель 


ный, оборонительный и другие рефлексы), однако в 
наибольшей степени растормаживается пищевой реф- 
лекс. Световые, звуковые и другие раздражения, кото- 
рые у нормальных животных вызывают лишь ориенти- 
ровочный рефлекс, у декортицированных кошек часто 
ведут к проявлению двигательной реакции, носящей 
явно выраженный пищевой характер. 

Итак, ответные реакции бескорковых животных на 
различные агенты внешнего мира в значительной мере 
обусловлены наличием у них пищевой доминанты. Уда- 
ление коры превращает животное в чрезвычайно не- 
приспособленное к жизни существо, однако у него ос- 
тается еще примитивный нервный механизм, который 
может в какой-то степени поддерживать жизнь, и в пер- 
вую очередь питание животного. 

Ориентировочный рефлекс. Ориентировоч- 
ный рефлекс — это первая реакция на действующий раз- 
дражитель, первый анализ действующего агента. 
И. П. Павлов, как известно, придавал большое биоло- 
гическое значение этому рефлексу, считая его одним из 
важнейших для жизни сложных безусловных реф- 
лексов. 

Литературные данные показывают, что у собак и ко- 
шек ориентировочные рефлексы не исчезают, если уда- 
ление коры полушарий мозга было сделано без значи- 
тельных повреждений подкорки. У таких животных на- 
блюдаются ориентировочные рефлексы на различные 
раздражители: звук, свет, запах и т. д. (Г. П. Зеленый 
и И. С. Полтырев, 1930; Тен Кате, 1934; С. И. Лебедин- 
ская и И. С. Розенталь, 1935; Э. А. Асратян, 1938; 
Г. П. Зеленый и Б. И. Кадыков, 1938, и др.). 

У всех наблюдаемых нами бескорковых животных 
также отмечались ориентировочные рефлексы. Они были 
одними из первых сложных рефлексов, появляющихся 
после удаления коры. Ориентировочный рефлекс на звук 
и запах можно было видеть уже через 4—7 дней после 
операции, на свет — несколько позже. Так как кошки 
реагировали на различные раздражители не только ог- 
`раниченными движениями своего тела, но и активной 
двигательной реакцией, во время которой животные 
подходили непосредственно к месту расположения этих 

Й можно полагать, что после удаления 
ПИЗДЕ О, то я свобождается от ее 
коры ориентировочный рефлекс о 
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тормозных влияний и поэ ; ; 

раженной форме. тому проявляется в более вы- 

нае лишенных коры больших полушарий, как 
ши наблюдения - 

Е › угашение ориентировочных 
рефлексов почти невозможно. Так, например, если вбл 
зи клетки, в которой находилась кошка оО 
хлопки в ладоши (или какие-либо другие раздражени 

я 
звуками) с интервалами 20—30 секунд, то через 15—20 
таких раздражений ориентировочный рефлекс исчезал, 
однако через 5—6 минут после угашения эти раздра- 
жения вновь вызывали его. Если же интервалы между 
отдельными раздражениями были более 3 минут, то уга- 
шения ориентировочного рефлекса совсем не наступало. 

Таким образом, удаление коры больших полушарий 
приводит почти к полной потере возможности угашения 
ориентировочного рефлекса, а следовательно, этот реф- 
лекс в значительной степени теряет свое биологическое 
значение в жизни декортицированных животных. 

Оборонительный рефлекс. Оборонительные 
рефлексы у животных не исчезают с удалением у них 
коры больших полушарий. Гольц (1892) наблюдал этот 
рефлекс у собаки, когда ее выносили из клетки; при 
этом она лаяла, рычала, делала попытки кусаться. Рот- 
ман (1908) отмечал подобную реакцию у собаки при 
почесывании боков ее тела, когда на ее морду садилась 
муха ит. д. Г. ИП. Зеленый (1933) наблюдал, что при 
кожном ‘раздражении бескорковая собака поднимала 
шерсть, поджимала хвост или пыталась укусить. Оборо- 
нительные реакции в виде шипения, рычания и поднятия 
волос наблюдали на декортицированных кошках Дюс- 
сер де Баренн (1919), Шальтенбранд и Кобб (1931), 
Бард (1934), М. А. Панкратов (1938). 

Наши наблюдения над проявлением оборонительных 
рефлексов у бескорковых кошек также показали, что 
у таких животных они ярко выражены и имеют харак- 
терную форму. Уколы кожи булавкой, механическое 
сжатие конечностей или хвоста, удар электрическим т0- 
ком вызывали у кошек урчание или шипение, оскалива- 
ние зубов, поворот головы в сторону раздражаемои 
части тела, но они никогда не кусали и не НВ 
раздражающий объект. Подобные реакции прав 
называть псевдооборонительными, так как полезн ы 
эффекта животному они не дают. В некоторых случая 
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оборонительный рефлекс у подопытных кошек принимал 
пассивную окраску. Так, при сильных звуках, например, 
при ударах по листу железа, животные приостанавлива- 
ли свои движения, прижимались к полу и как бы «за- 
стывали на месте». 

Таким образом, оборонительные рефлексы у кошек, 
лишенных коры больших полушарий, носят примитив- 
ный характер и представляют собой неадекватные ре- 
акции на действующие на них болевые раздражители. 
Они не могут обеспечить организму его сохранение 
от разрушающе или вредоносно действующих факторов. 

Половой рефлекс. Ни Гольцу (1898), ни Рот- 
ману (1908) не удалось наблюдать у бескорковых собак 
полового рефлекса. Г. П. Зеленый (1930) у своих де- 
кортицированных животных впервые отметил наличие 
полового рефлекса. У одной собаки спустя 101/› месяцев 
после экстирпации наблюдалась течка. Попытка слу- 
чить ее оказалась успешной. Реакция на соЙиз была 
очень резкой. У другой собаки также наблюдалась теч- 
ка, но половое возбуждение было меньше. Половой 
рефлекс у бескоркового самца наблюдали С. И. Лебе- 
динская и И. С. Розенталь (1935). При попытке слу- 
чить этого пса с сукой декортицированный самец упор- 
но лизал ее, слегка кусал и пытался даже схватить суку 
передними лапами. Эрекции, однако, при этом не было. 
Э. А. Асратян (1959) пишет, что в его лаборатории у де- 
кортицированных самцов не видели естественной эрек- 
ции, но искусственно у них можно было вызвать эрек- 
цию и эйякуляцию. Было выяснено также, что у декор- 
тицированных самок сохраняются сезонные течки 
(Э. А. Асратян, 1959; Н. Ф. Попов, 1953). 

Половые реакции у бескорковых кошек (самок) опи- 
сал Бард (1934). Из его наблюдений следует, что у та- 
ких животных во время течки при введении во влага- 
лище термометра может возникать типичное для самок 
половое поведение: опускание головы к груди, поднятие 
таза и хвоста, издавание особых звуков. Возможен со1- 
{1$ с нормальным самцом. Бард пришел к заключению, 
что особенностью полового о 
шек является то, Что и а «спонтанно», то у 


ки во 
ефлекс в течение течи 
о ицированных — только при непосредственном по- 


ловом раздражении. 
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М. А. Панкратов (1988) ти! 
ванных котов может и Ее ие 
кие животные не привлекали объектов а а 
ного пола, и сами не отвечали на половые прин 

В руководимой нами лабораторной клинике деко ти- 
цированных котов помещали вместе с нормальной а 
кой, находящейся в состоя 


нии течки, в клетку пло- 
щадью 2х 1,5 м. Такие животные, находясь вблизи сам- 


? усались. При перемещении сам- 
ки в другое место клетки бескорковые самцы следовали 
за самкой, пока снова не приближались к ней. У одного 
кота было преимущественно общее двигательное воз- 
буждение, в то время как другой значительно чаще 
приближался к находящейся в клетке самке. Однако 
в клетке большей площади у этого животного не прояв- 
лялось половое поведение, присущее нормальным котам. 
С целью ограничения свободы перемещения один из 
этих декортицированных самцов был помещен в клетку 
меньших размеров (40Ж60 см). Здесь, будучи в более 
тесном контакте с самкой, он проявлял хорошо выра- 
женный половой рефлекс, характерным образом рычал, 
лизал, покусывал самку и даже делал попытку совер- 
шить соЦиз. Но выполнить половой акт ему не удава- 
лось. 

Мы предприняли попытку произвести случку бескор- 
кового самца с кошкой, лишенной коры одного полу- 
шария. Нам не удалось наблюдать сойиз у этих живот- 
ных, однако, несомненно, в наше отсутствие самцу 
удалось провести половой акт и оплодотворить самку, 
которая окотилась 3 котятами. Родившиеся котята име- 
ли отцовские доминирующие признаки (черная короткая 
шерсть). Этот случай получения потомства от самца, 
лишенного коры больших полушарий, и самки, реа 
вину декортицированной, до настоящего времени явл 

ННЫМ. х 
о =: отсутствие коры больших м = 
полностью не лишает животных р половые р 
лексы, в том о о: 

а. Губергрицем (1938) описали так 
совместно с №. 1". пы» Когда животное фик-— 
называемый «рефлекс св тен ет ДН 
сировано в станке, этот реф - 
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гательном и секреторном возбуждении. «Конечно, — пи- 
шут авторы,— рефлекс свободы есть общее Свойство, 
общая реакция животных, один: из важнейших прирож- 
денных рефлексов. Не будь его, всякое малейшее пре- 
пятствие, которое встречало бы животное на своем пути, 
совершенно прерывало бы течение его жизни»!. 

Наши наблюдения показали, что у кошек, лишенных 
неокортекса, можно видеть проявление рефлекса сво- 
боды движений, который более точно может быть обо- 
значен как рефлекс устранения ограничения свободы 
движений. Однако этот рефлекс после экстирпации ко- 
ры полушарий мозга претерпевает изменения. 

Нормальные кошки, как известно, не переносят не 
только. привязи, но и заключения в клетку. Длительное 
лишение кошек свободы движений, очевидно, может 
привести животных к смерти. У одной из наших кошек 
с удаленной корой одного. полушария мы наблюдали 
рефлекс свободы движений в особенно. резко выражен- 
ной форме. Помещенная в небольшую клетку (40% 
Ж60 см). кошка сильно возбуждалась, наскакивала 
на решетку клетки, просовывала сквозь нее лапы, ца- 
рапала пол и т. д. Попытка ограничить движения жи- 
вотного путем установки фанерной перегородки в той 
же клетке не привела к желаемому результату, кошка 
по-прежнему была возбуждена в клетке, принимая в 
ней самые необычные позы: вниз спиной, вцепившись 
в решетку и т. п. Стоило кошку извлечь из клетки, как 
она становилась спокойной и не проявляла того воз- 
буждения и беспокойства, которое было в клетке. 

После удаления у этой кошки коры второго полуша- 
рия ее поведение резко изменилось. Теперь в этой же 
клетке кошка сидела спокойно, не делая попыток к ос- 
вобождению. Однако полностью «рефлекс свободы» у 
кошки не исчез. Если кошку привязывали веревкой 
длиной 0,5—1| м к стенке комнаты, то она проявляла 
признаки беспокойства, возбуждения, беспрерывно дви- 
галась, пытаясь вытянуть голову из державшего ее 
ошейника. Рефлекс свободы движения у бескорковых 
кошек проявлялся и тогда, когда они находились в ру- 


1 И. П. Павлов: Двадцатилетний опыт объективного изуче- 
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ках экспериментатора, который не по 

шать какие-либо и. ВОЕН 

лись вырваться и освободиться. в 
Таким образом, представляется возможным сделать вы- 

вод, что у кошек, лишенных коры больших полушарий 

имеется рефлекс свободы движений, но в несколько менее 

выраженной степени, чем у нормальных животных. 

Другие рефлексы. Из других сложных безуслов- 
ных рефлексов, наблюдаемых у бескорковых кошек, сле- 
дует указать на проявление лизательного рефлекса, от- 
меченного также Бардом (1933). Лизательный рефлекс 
более или менее отчетливо восстанавливался у этих 
животных через 2—3 недели после декортикации. 
В первое время лизание происходило чрезвычайно не- 
координированно, однако и в течение всей дальнейшей 
жизни кошки не проявляли того совершенства в этом 
двигательном акте, которое присуще нормальным 
животным. Кошки лизали только легко доступные для 
них участки своего тела, часто «промахивались» и произ- 
водили движения языком по воздуху. В то же время 
зона вызывания лизательного рефлекса была расши- 
рена: он мог быть вызван у декортицированных кошек 
раздражением почти всех участков их кожи. У них 
можно было наблюдать и так называемый умыватель- 
ный рефлекс (животное сначала лижет свою переднюю 
лапу, а затем заносит ее назад и обтирает голову). Этот 
рефлекс у бескорковых кошек был весьма некоордини- 
рованным. 

Бард (1934) наблюдал у декортицированных кошек 
реакции ярости (габе) и страха (Геаг). Первая из 
этих реакций выявлялась в том, что при сдавлива- 
нии хвоста животных тело их изгибалось, волосы на 
спине поднимались, животные громко урчали, шипели, 
оскаливались; при этом зрачки расширялись, Е 
сердечных сокращений увеличивалась. Реакция а 
вызывалась громкими звуками, шумом Е 
или свистом. При этом происходило втягивание и опу 

бание тела, мяукание. Характерным 
скание головы, сги з а 
для данной реакции было ть а т 
стремление 
блюдения Барда: описанные явления, по нашему . 
относятся к оборонительным рефлексам. 5 
2] 
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У кошек (а также и собак) имеется сложный реф- 
лекс, проявляющийся после окончания акта мочеиспу- 
скания или дефекации. Животное проделывает движе- 
ние своими конечностями, с помощью которых засыпает 
песком или землей свои испражнения. Этот рефлектор- 
ный акт в несовершенной форме наблюдался и у наших 
бескорковых кошек. = 

Таким образом, у животных, лишенных коры боль- 
ших полушарий (неокортекса), существуют механизмы, 
обеспечивающие осуществление целого ряда сложных 
безусловных рефлексов (пищевого, оборонительного, 
ориентировочного, полового, устранения ограничений 
свободы движений, лизательного, умывательного и др.). 
Все эти рефлексы изменены в сторону уменьшения при- 
способления животного к внешней среде. Отсюда выте- 
кает вывод, что кора больших полушарий принимает 
участие в осуществлении` сложных безусловных реф- 
лексов, придавая им более совершенную форму, важную 
для существования животного. 


УСЛОВНЫЕ РЕФЛЕКСЫ 
У ДЕКОРТИЦИРОВАННЫХ ЖИВОТНЫХ 


_ Изучение этого важного вопроса могло начаться 
только тогда, когда И. П. Павлов открыл условные 
рефлексы. Однако некоторое отношение к этому имеют 
наблюдения, проведенные еще в конце прошлого века 
Гольцем (1892) на собаке, впервые лишенной коры 
больших полушарий. Гольц на основании того, что эта. 
собака до конца своей жизни всегда бурно реагировала 
и отбивалась, когда ее брали из клетки для такого 
«приятного» процесса, каким является еда, сделал вы- 
вод о том, что она не могла приобретать каких-либо на- 
выков или какого-либо жизненного опыта. Но этот 
факт по ряду причин не является убедительным и гово- 
рящим в пользу того, что у декортицированных живот- 
ных не могут устанавливаться новые временные связи. 
Во-первых, как замечает Г. П. Зеленый (1930), обра- 
зование данного пищевого рефлекса могло тормозиться 
сильным раздражением с гиперестезированных пбкро- 
вов животного и, во-вторых, у собаки, наблюдаемой 
`Гольцем, была удалена не только кора больших полу- 
шарий, но и сильно повреждено полосатое тело, тала- 
мус и другие нервные образования, вплоть до четверо- 
холмия (Хольмс, 1901). се 

У собаки, лишенной коры больших полушарий, Рот- 
ман (М. Вотап, Н. Вотап, 1908, 1923) еще до опе- 
‘рации «выдрессировал» схватывание пищи при звучании 
тона. После экстирпации оказалось, что результаты 
‘дрессировки исчезли, а попытка вновь таким ке. 008. 
‘зом «выдрессировать» собаку окончилась 0езу 2 


Однако Ротман указывает, что при даче «дрессировоч- 
ного» звука его бескорковое животное начинало про- 
изводить жевательные движения. Последний факт автор 
рассматривает как явление, которое должно указывать 
на возможность дрессировки бескорковой собаки. 

Первый, кто сделал попытку образовать условный 
рефлекс у животных, лишенных коры больших полуша- 
рий, используя классический метод, был сотрудник 
И. П. Павлова Г. П. Зеленый (1911—1912). Г. П. Зе. 
леному удалось получить собаку с удаленной корой 
больших полушарий, которая прожила после экстирпа- 
ции 11 месяцев. У этой собаки был выведен наружу про- 
ток околоушной железы и исследована возможность 
образования слюнных условных рефлексов. Автор выра- 
батывал так называемый водяной условный рефлекс, 
который состоит в том, что если животному с помощью 
особого приборчика вливать в рот\раствор кислоты, то 
после нескольких таких вливаний введение в рот толь- 
ко чистой воды, которая обычно не ведет к слюноотде- 
лению, вызывает выделение ‹ большого количества 
слюны. . 

До удаления коры второго полушария Г. П. Зеленый 
в течение 2 недель произвел собаке 40 вливаний раство- 
ра соляной кислоты. После этого у собаки не только 
кислота, но и вода вызывала слюноотделение. 

Через б дней после удаления коры второго полуша- 
рия было испытано вливание воды в ротовую полость. 
Условный рефлекс отсутствовал, безусловное же дей- 
ствие кислоты, сопровождались выделением слюны. В те- 
чение более полугода Г. П. Зеленый произвел животно- 
му 442 вливания кислоты. Теперь не только кислота, но 
и вода вызывала слюноотделение. Однако поскольку 
рефлекс на воду не удавалось угасить (в течение месяца 
было произведено 130 вливаний одной воды), автор не 
мог заключить, что вызываемое слюноотделение по своей 
природе являлось условнорефлекторным. 

У этой же собаки Г. П. Зеленый образовывал слюн- 
ной рефлекс на тон духового камертона. Условный сиг. 
нал подкреплялся вливанием в рот раствора соляной 
кислоты. Было произведено более 300 сочетаний, но об- 
разовать условный рефлекс так и не удалось. р 

Макроскопическое обследование мозга этой собаки 
показало, что повреждения были велики и они распро- 
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странились далеко за пределы коры больших полуша- 
рий. По этому поводу Г. П. Зеленый писал, что у его 
собаки: мозг не только был больше атрофирован, чем 
у собаки Гольца, но и удалено его было больше. Мик- 
роскопическое исследование мозга этого животного бы- 
ло выполнено Д. Третьяковым и опубликовано в 1925 г. 
Оно уточнило размеры мозговых повреждений, Из кор- 
ковых нервных образований оказались неудаленными: 
инсула, генуальная извилина и задняя сплениальная 
извилина. Однако многие участки из них утратили связь 
с остальным мозгом, были атрофированы и, конечно, не 
могли функционировать. Частично сохранился палеокор- 
текс. Обонятельный тракт был полностью перерожден. 
Аммоновы рога находились в сильно поврежденном 
состоянии. Задетым ножом оказалось и хвостатое тело. 
Паллидум в своей передней части был также надрезан 
при операции. Таламус в значительной степени изменен 
вследствии почти полной дегенерации его ядер. Часть 
таламуса вместе с подушкой (с левой стороны) была 
представлена лишь нейроглией. Левый зрительный тракт 
экстирпирован. Медиальные коленчатые тела атрофиро- 
ваны, дегенеративно изменены и уменьшены в размерах. 
Как видно из этих данных, первичные и вторичные на- 
рушения подкорковых образований были очень ве 
Лики. 

При таких значительных повреждениях подкорки 
трудно и едва ли возможно ожидать образования УС- 
ловнорефлекторных временных связей. Нельзя в таком 
случае и делать заключение об отсутствии условнореф- 
лекторной деятельности У декортицированных животных. 
А между тем опыты Г. П. Зеленого в то время были 
единственными экспериментами с декортицированными 
животными, на основании которых И делался вывод 0 
коре полушарий как обязательном органе условных 
рефлексов. 


Двигательные оборонительные рефлексы 


Г. П. Зеленый со своими сотрудниками в дальней- 
шем вновь сделал попытку образовать у собак, ва. 
ных коры больших полушарий, условные рефлексы. 2. 
перь кору удаляли © меньшими, чем у предыдущего 
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вотного, повреждениями подкорки и использовали нё 
секреторную, а двигательную методику. 

Г. П. Зеленый с сотрудниками (С. С. Полтырев и 

Г. П. Зеленый, 1929, 1930; Г. П. Зеленый, 1928, 1930; 
С. С. Полтырев, 1930; Г. П. Зеленый и Б. И. Кадыков, 
1938) проводили опыты на 3 бескорковых собаках. 
В статье С. С. Полтырева и Г. П. Зёленого (1930) ука- 
зывалось, что у одной из них (Гамма) был умышленно 
оставлен неудаленным небольшой кусочек коры в височ- 
ной доле у основания ‘мозга с левой стороны. У этой 
собаки образовывался условный оборонительный реф- 
лекс на звук свистка, который подкреплялся ударом 
электрического тока в левую переднюю лапу. После 
103 сочетаний этих раздражителей у собаки начала про- 
являться оборонительная реакция при звуке условного 
сигнала. При этом животное поднимало левую перед- 
нюю лапу и часто пятилось назад. Оказалось, что после 
образования этого рефлекса и другие сильные звуки ста- 
ли вызывать подобную оборонительную реакцию, но в 
слабой степени. Однако при отсутствии подкрепления 
реакции на эти звуки угашались. Так, испробованный 
звук охотничьего рога сначала также вызывал оборо- 
нительную двигательную реакцию, но после 13 повторе- 
ний без подкрепления эта реакция исчезла. Далее, 
у этой же собаки был образован условный рефлекс на 
звук трещотки, который подкреплялся ударами элект- 
рического тока в правую переднюю лапу. Рефлекс обра- 
зовался после 43 сочетаний. Затем была показана 
возможность образования у животного дифференциров- 
ки на звук свистка и трещотки. У этой же собаки был 
выработан также условный оборонительный рефлекс 
на свет от электрической лампы. Для образования его 
потребовалось применить 200 сочетаний. 

Так как у этого животного при операции был остав- 
лен кусочек коры, относящийся к височной доле, мож- 
но было предполагать, что условные рефлексы на звуки 
у него образовались при участии именно этого Участка 
коры. Однако, как указывают авторы, у их второй со- 
баки (Дельта) был оставлен лишь тонкий слой мозго- 
вого вещества над хвостатым телом левого полушария, 
ау третьей (Эпсилон) — умышленно еле РУО 
ков коры совсем не было, и все же рае ее 
рефлексы удалось образовать и у этих х. 
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У собаки Л ; - Е 
вар ее На оборонительный рефлекс 
овался после 142 сочетаний, а на 
свет от электрической лампы — после 129 сочетаний 
У этого же животного были выработаны условные обо- 
ронительные рефлексы на тон «фис» и тон «с» духового 
камертона. Затем  образовывалась дифференцировка, 
второй из этих тонов был положительным сигналом, пер- 
вый тон отрицательным, т. е. не подкреплялся ударами 
электрического тока. После 47 повторений тон «фис» 
начал вызывать меньший эффект, чем тон «с». Это 
снижение эффекта усиливалось и достигло наименьшей 
величины через 158 применений отрицательного тона, 
через месяц начала работы. Так как угашение реф- 
лекса на тон «с» происходило через 6 раздражений 
без подкрепления, а на тон «фис» через 3—4 раздра- 
жения, при сохранении рефлекса на тон «с»; авторы 
сделали заключение, что слуховой анализатор собаки 
отличал тона, но полной дифференцировки добиться 
было невозможно, по-видимому, из-за того, что у `жи- 
вотного были ослаблены процессы торможения. 

У этой собаки в отличие от двух других проявлялись 
признаки обоняния. Когда собаке подносили к морде 
миску с мясом, она начинала нюхать и искать мясо. 
Пользуясь этим, Г. П. Зеленый и Б. И. Кадыков (1938) 
предприняли попытку выработать условный рефлекс на 
запах ванилина. Перед этим авторы убедились, что на 
запах ванилина собака никак не реагирует. Далее, 
действие ванилина подкреплялось едой мяса. В течение 
первых 7 таких сочетаний ванилин не вызывал никакой 
видимой реакции, но при 8-м его применении собака 
проявила такую же реакцию искания, как и при запахе 
мяса. Поэтому, заключают авторы, ванилин, безусловно, 
стал возбудителем условного рефлекса. 

У третьей собаки (Эпсилон), как и у первых а 
вырабатывался оборонительный рефлекс на ты 

_ щотки. Первая серия опытов, состоявшая из д 
таний раздражителей, положительного результата н м 
ла. Опыты пришлось прекратить из-за болезни и Е 
желого состояния животного. Повторная серия та 

колько месяцев, показала” ВОЗ 
проведенная через нес = этой 
можность образования Условного и С 
собаки, который был зарегистрирован пре 


ний, м 


К сожалению, в литературе, мы не нашли данных 
анатомо-гистологического исследования мозга этих трех 
подопытных животных. 

Вслед за Г. П. Зеленым, Куллер и Метлер (19846) 
сделали попытку образовать условный рефлекс У своей 
декортицированной собаки. Условными сигналами в их 
экспериментах являлись звонок, метроном и свет, без- 
условным раздражителем — удар электрического тока 
в заднюю лапу животного. Авторы ставили опыты еже- 
дневно, давая в день по две серии сочетаний, каждая 
из которых включала 25 сочетаний, При образовании 
условного рефлекса на звонок ответная оборонитель- 
ная реакция на этот раздражитель была отмечена после 

сочетаний. В дальнейшем эта реакция проявлялась 
более или менее регулярно, но редко превышала 50% 
общего за данную серию сочетаний количества раздра- 
жений. Условный рефлекс на свет образовывался при 
комплексном действии светового раздражителя (элект- 
рическая лампа) со звонком, на который ранее был 
выработан условный рефлекс. Через 50 сочетаний этого 
комплексного раздражителя с безусловным, как пишут 
авторы, уже один световой раздражитель приблизи- 
тельно в 50% всех применений светового раздражителя 
давал условнорефлекторную оборонительную реакцию. 
Микроскопическое исследование мозга этой бескорковой 

собаки показало, что неокортекс у нее был удален 
почти полностью. 

Метлер, Метлер и Куллер (1935) изучали возмож- 
ность образования условных рефлексов и у другой со- 
баки, лишенной коры головного мозга. Кора мозга в 
этом случае удалялась в четыре приема в течение 6 ме- 
сяцев. После этого животное прожило 9 месяцев и в хо- 
рошем состоянии было убито. Исследование мозга соба- 
ки показало, что кора была удалена полностью, за 
исключением небольших участков, с обоих сторон приле- 
гавших к хвостатому телу. Из подкорковых образований 
был поврежден таламус с левой стороны. В этом случае 
авторам удалось образовать оборонительный двига- 
тельный условный рефлекс на тон 1000 гц, а также диф- 
ференцировку на звонок. Затем условный рефлекс на 
тон был угашен и выработан положительный рефлекс 
на звонок. Условный рефлекс на свет от Да 6: 
лампы у этого животного образовать не удалось. Авто- 
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ры связывают этот отрицат З 
микроскопического м м Е АВЕ 
казал, что наружные коленчатые тела с’ р по- 
были окружены фиброзной тканью. У и 
. У этого же ж : 
ного были образованы НЕ 
г условные рефлексы на темпера- 
урные и тактильные раздражители. 

А. А. Линдберг (1941) указывает, что у наблюдаемых 
им собак, перенесших практически полную декортика- 
цию, при известных условиях имело место образование 
общей «диффузной» условной оборонительной двига- 
тельной реакции, выражавшейся в двигательном воз- 
буждении собаки во время действия условного раз- 
дражителя. У таких собак, указывает автор, можно 
было отметить также ряд явлений, свойственных услов- 
норефлекторной деятельности, как, например: постепен- 
ность образования рефлекса, возможность его угашения 
ит п Вместе с тем А. А. Линдберг заключает, что 
выработка как пищевых, так и двигательных оборони- 
тельных условных рефлексов, по крайней мере при тех 
условиях, при которых они с легкостью образуются у 
неоперированных собак, является невозможной. 

При попытке образовать У собаки, лишенной всего 
неокортекса и в значительной мере старой коры, двига- 
тельный оборонительный условный рефлекс в форме 
поднимания лапы при звуке метронома или звонка 
(безусловный сигнал раздражение электрическим т0- 
ком конечности) Н. Ф. Попов (1950, 1953) получил по- 
ложительный результат. Однако по своему характеру 
условный ответ был. «диффузным» (отсутствовало ло- 
кальное движение лапы и не было четкости ответа, 
свойственной нормальным животным). Угашение этой 
реакции не происходило, дифференцировки не выраба- 
тывались, поэтому рефлекс, выработанный у декорти- 
цированной собаки, автор считает не «павловским» УС- 
ловным рефлексом и рассматривает его как «приспособ- 
ление» типа «проторения» или «доминанты». 

Результаты гистологического исследования мозга 
этой собаки показали, что кора полушарий У живот 
ного была удалена почти полностью, включая и кие. 
периаллокортикальные и аллокортикальные ов 
Среди подкорковых узлов наиболее значительно рее 
нен зрительный бугор, некоторые ядра которого от у- 
но наружные, превратились в сплошной глиоз р 
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бец. Почти полная гибель клеток отмечена в наружных 
и внутренних коленчатых телах. Гибель ганглиозных 
клеток произошла и в метаталамусе. Эпиталамус и ги- 
поталамус изменены меньше. Значительно пострадали 
полосатые тела, бледный шар. Большие изменения 
отмечены и в среднем мозгу (переднее и особенно зад- 
нее двухолмие, красное ядро, черная субстанция и др.). 

Приведенные данные позволили Н. Ф. Попову сде- 
лать заключение, что эту собаку правильнее называть 
бульбарной, чем таламической, настолько серьезны бы- 
ли вторичные изменения в подкорковых образованиях. 
Интересно, что даже при таких серьезных, не только 
диэнцефальных, но и мезэнцефальных нарушениях го- 
ловного мозга у животных сохраняется способность 
к установлению некоторых временных связей. 

С той же целью исследования возможности образо- 
вания условных рефлексов у бескорковых собак произ- 
водил Бромилей (К. Вгопйу, 1948а). Он вырабатывал 
условный оборонительный рефлекс на световой и зву- 
ковой раздражители у собаки, прожившей под его 
наблюдением около 3 лет. Условные сигналы подкреп- 
лялись ударами электрического тока в заднюю лапу. 
Автору удалось получить отчетливый, отдифференциро- 
ванный условный рефлекс спустя 600 сочетаний. Подоб- 
ный рефлекс был образован и на свет. Однако реф- 
лексы были непрочны. Гистологическое исследование 
показало, что неокортекс у этой собаки был удален пол- 
ностью за исключением коры в области прореа, инсула 
и лимбической части. С обеих сторон частично была 
повреждена подкорка (путамен, хвостатое тело). В опы- 
тах Загера и сотрудников (О. Забег, 1960, 1961), про- 
веденных на декортицированных собаках и кошках, 
звуковой раздражитель сочетался с безусловным боле- 
вым электрическим раздражением задней лапы, которое 
вызывало отдергивание конечности и вегетативно-аффек- 
тивную реакцию: расширение зрачков, учащение дыха- 
ния, двигательное беспокойство, мяукание у кошек и 
лай у собак. После многочисленных сочетаний эти аф- 
фективные реакции (без отдергивания лапы) стали по- 
являться при действии одного звукового раздражения. 
Черёз 6 неподкреплевий эта реакция угаталёсь, ннако 
пи фферснцировок ухэтих животных автору вер стать 

_ не удалось. Оказалось, что у животных У е 
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только неокортекс, но и 
разования старой коры. 


м логиче 
собак показало очен мозта этих подопытныя 
От 5бон - у них неокортекса. 
т обонятельного мозга оставались интактными груше. 
видная и незначительные участки задней и передней 
обонятельных долей вместе с обонятельными луковица- 
ми. В субкортикальных образованиях отмечено полное 
перерождение латеральных и вентральных ядер зритель- 
ного бугра, а также наружных и внутренних коленча- 
тых тел. Полностью сохранились ядра средней линии, 
промежуточная масса, внутрипластинчатые ядра, сре- 
динное ядро (сетгит тшеапит), паратениальное ядро, 
парафасцикулярное ядро и гипоталамус. Наличие веге- 
тативно-аффективных условных реакций, которые вы- 
рабатывались авторами у этих животных, объясняется 
ими замыканием временной связи в обонятельном моз- 
гу, куда поступают соответствующие импульсы из ре- 
тикулярной формации. У собак, подвергшихся удалению 
не только неокортекса, но и обонятельного мозга, как 
пишет О. Загер, образовать таких условных реакций 
не удалось. 

Таким образом, эксперименты с выработкой услов- 
ных рефлексов у собак, подвергшихся декортикации, 
хотя в некоторой степени и противоречивы, однако в 
целом показывают возможность образования у них оп- 
ределенных временных связей. Неоднородные резуль- 
таты этих экспериментов, очевидно, обусловлены раз- 
личными размерами произведенных экстирпаций и по- 
следующих вторичных изменений. Ряд’ авторов 
(Н. Ф. Попов, в первых работах Г. П. Зеленый) при д 
кортикации удалял не только неокортекс, но и р : 
палеокортекс, значительно повреждая при этом ах и 
ковые образования. В результате первичных подкор Е 

й блявшихся значительными вторич- 
вых поражений, усугу НИ 
ными изменениями, базальные ганглии и пром она о- 
мозг у этих животных ия аа 
вать. Конечно, трудно ожид с тствует 

ов у животных, у которых не только отсу : 
а =. значительной мере поражены Е: 

В тех же случаях, когда кора ‚ 
образования. кстирпировалась более дели 
ОВО иеокортев С = и С И. Лебедин- 
катно (Г. П. Зеленый, *\. —. ; у 


значительно повреждены об- 


ская и др.) и подкорковые структуры сохранялись луч- 
шие, образовывались и рефлексы, имеющие определенное 
сходство с условными. 

Исследований, посвященных изучению возможности 
образования временных связей У бескорковых кошек, 
меньше, чем у собак, однако они значительно менее 
противоречивы. 

В опытах на одной бескорковой кошке, у которой, 
как показало морфологическое исследование, практиче- 
ски был удален весь неокортекс, а архикортекс, палео- 
кортекс и подкорковые образования первично почти не 
были повреждены, М. А. Панкратов (1938) образовывал 
оборонительную временную связь. Условным сигналом 
являлся метроном, безусловным — болевое раздражение 
хвоста (сдавливание пальцами рук). После 76 сочетаний 
при звуке метронома кошка начинала шипеть и оска- 
ливать зубы. В первое время наблюдалась генерализа- 
ция, затем метроном был отдифференцирован и посто- 
ронние звуки стали для кошки безразличными. Эта 
условнорефлекторная двигательная реакция кошки об- 
разовалась после 220 сочетаний. Она выражалась в 
двигательном беспокойстве животного. Далее М. А. Пан- 
кратов угашал образованную им у декортицированной 
кошки временную связь. Угашение происходило после 
5—7 применений одного условного сигнала без подкреп- 
ления. Автору удалось также получить относительную 
дифференцировку Мило от Мооо. 

Имеются отдельные данные, что у более низко ор- 
ганизованных животных, чем кошка и собака, после 
удаления коры полушарий временные связи образуются 
легко и в отчетливой форме. О. А. Крылов (1959) из- 
учал оборонительные (отряхивательные) условные реф- 
лексы у кроликов до и после декортикации на световые 
и звуковые условные раздражители, как положитель- 
ные, так и отрицательные по своему значению. Безус- 
ловный раздражитель — электрический ток—действовал 
на ушную раковину. Было обнаружено, что рефлек- 

аботанные у кроликов до операции, после пере- 

СВ. ВЫ с операцией исчезали, но 
рыва в 2'/> месяца в связи О 
могли быть восстановлены (18 со 

относительно скоро ов были хорошо 
й). У декортицированных кролик с 
и дифференцировки такие, как на прерывистый 
Я Непрерывный звонок, а также на свет с частотой 60 
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и: 120 мельканий в минут - 
дифференцировочного м. Ее ме 
положительных условных рефлексов по Е: ОЕ 
о ЖИВОТНЫМИ. р 
ках ню ее ков: 1950 и - 

Е , а, 1954) для регистрации 
двигательных ответов использовались фото- и киноре- 
гистрация. Во время опыта животные находились в клет- 
ке площадью 42Ж65 см. Эти размеры не ограничили 
значительно их движений и позволяли животным сво- 
бодно перемещаться в клетке. 

Безусловным раздражителем являлось ‚действие 
электрического тока на переднюю левую лапу животно- 
го. На это раздражение декортицированные кошки от- 
вечали отчетливой и интенсивной оборонительной реак- 
цией, носившей обобщенный двигательный характер 
(шипение, рычание, движение тела назад). Правда, 
иногда отмечалось и более или менее локальное отдер- 
тивание раздражаемой конечности. Условными раздра- 
жителями служили световые (электрическая лампа) и 
звуковые (метроном, электрический звонок) раздражи- 
тели, которые располагались на расстоянии 1—11/ мот 
клетки с животным. - у 

Опыты ставились ежедневно. В течение одного опыт- 
ного дня давалось 20—95 сочетаний. Интервалы времени 
между отдельными сочетаниями составляли не менее 4 ми- 
нут. Раздражения давались в следующем порядке: вклю- 
чался условный раздражитель, ‘через 3—4 секунды к это- 
му раздражителю присоединялся безусловный раздра- 
житель — электрический ток, действующий в течение 1 се- 
кунды. Оба раздражения прекращались одновременно. 

Оборонительные условные рефлексы вырабатывались 
у 4 декортицированных кошек. У каждой из них уда- 
лось установить. определенную временную связь. 

Примером этого могут служить эксперименты на ко- 
те № 9. На опыты животное было взято через 11/2 меся- 
ца после удаления коры второго полушария. Опыты 
начались с образования условного рефлекса на свет 
от электрической лампы. 1-й день, в течении тии: 
опыта, при вспыхивании света кот или совсем не р т 
ровал на раздражитель, или проявлял слабую орие 

й ель вызывал 
ровочную реакцию- Безусловный раздражит т 
резкую оборонительную реакцию в ВИЛе отдер 


с 


всего тела назад, приподнимания передней лапы. Реах.. 
ция сопровождалась рычанием животного. На 9-й День 
опытов общая картина ответных реакций на раздражи- 
тели не изменилась. На 3-Й день мы имели возможность 
отметить первые признаки образования временной свя- 


Рис. 5. Двигательный оборони- 

тельный условный рефлекс у 

декортицированных кошек. Ус- 

ловный раздражитель — метро- 

ном. Безусловный раздражи- 

тель— удар электрического то- 
ка в лапу. 


Верхние кадры—до дачи условного`сигнала, нижние кадры-—во время его действия. 
а-—кот № 9; б-кот № 6. 


зи. При 6-м раздражении условным сигналом (т. е. пос- 
ле 50 примененных сочетаний от начала работы) кот при 
вспыхивании света зарычал. До этого подобная реакция 
наблюдалась только при действии безусловного раз- 
дражителя. Условная голосовая реакция повторилась в 
этот день еще несколько раз. На следующий день была 
зарегистрирована и двигательная условная оборони- 
тельная реакция; на 91-м сочетании от начала опытов, 
животное при включении условного сигнала отдерну- 
лось назад и прижалось к полу, как бы ожидая удара 


электрического тока (рис. 5, @). 


В первый день, когда 
образование Е о и. 
связи, она проявилась лишь в 4 случаях из ты. 
жении, на следующий день временная связь ро 

наблю- 
далась уже в 8 случаях из 20 раздражений. В после- 
дующие дни временная оборонительная связь реги- 
стрировалась еще чаще, Таким образом, по мере 
о а количества сочетаний условный рефлекс у 
кота № 9 укреплялся и проявлялся все более регу- 
лярно. 

Однако более 3/‹ условных оборонительных реакций 
в ответ на действие светового сигнала в течение одного 
опытного дня у этого животного отметить не удалось. 
Определенное количество применений условного сигна- 
ла проходило без видимой двигательной оборонительной 
реакции. Образованная оборонительная двигательная 
реакция у этой, как и у других бескорковых кошек, 
носила характер обобщенного двигательного акта, без 
выраженных признаков локальных оборонительных. дви- 
жений раздражаемой конечности. 

После образования условного рефлекса на свет у 
кошки была выработана временная связь и на звук 
Мю. Образование этого? рефлекса произошло после 
40 сочетаний, т. е. значительно скорее, чем на световой 
раздражитель. В этом случае условная реакция прояв- 
лялась при каждом раздражении и отсутствие ее явля- 
лось исключением. Как у кота № 9, так и у других 
декортицированных кошек, двигательный условный реф- 
‘лекс на звуковой раздражитель проявлялся более ич- 
тенсивно и регулярно, чем на световой условный раздра- 
житель. : , 

У другого кота (№ 6) опыты были начаты еще тогда, 
когда у животного была удалена кора только м 
правого полушария. Эксперименты начались через. ы 
сяца после произведенной операции. Условным разв 
жителем являлся свет (лампа 200 вт), безусловным ; 
удар электрическим током в ‘левую переднюю в 
конечность противоположную удаленному полущей ее 
На 2-й день ие, после В щеный рефлекс м. 
четаний у кота образовался. ее 
те в оборонительном ‘движений КоеНиОи 
закрепления этого рефлекса в, течение 7 | 
15 дней было дано 390 сочетаний. Р 
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Дальнейшие эксперименты с этим котом проводили 
после удаления коры второго полушария. Оказалось, 
что выработанные ранее четкие локальные оборони- 
тельные движения передней левой конечности исчезли. 
Правда, в первые дни опытов после удаления второй по- 
ловины коры полушарий наблюдались некоторые дви- 
жения животного во время действия условного сигнала, 
однако трудно было установить, являлась ли эта реак- 
ция условнооборонительной. После 92 сочетаний весьма 
определенно начала проявляться условнорефлекторная 
реакция, выражавшаяся в беспокойных движениях жи- 
вотного, прижимании к полу, отдергивании тела назад, 
рычании. С каждым днем эта реакция обнаруживалась 
все более и более регулярно, достигая З/ло случаев от всех 
применений условного раздражителя в течение опытно- 
го дня. Ниже приводится выписка одного из протоко-, 
лов опыта. 

Кот № 6. 15/\ 1947. Условный раздражитель — свет 
электрической лампы (200 вт), безусловный — удар 
электрическим током в переднюю лапу. 


Порядковый 

№ применения | Порядковый | Интенсивность 
условного № приме- двигательной 
аздражителя | НЕНИЯ Услов- | реакции при Внешнее проявление 

Время еле удале- рае действии условной реакции 
: словного 

р в данном А 
полушария) опыте 


10.20 Попятился, прижался 
к углу клетки. 
Рычит 
10.25 Прижался к полу 
10,29 Резко отдернулся 
назад, уперся ‘зад- 
ней частью тела в 
стенку клетки 
10.38 183 : Резко отдернулся 
назад, уперся зад- 
ней частью тела в 
| т клетки 
} НА рижался к полу, 
а ое пятится “+ 


У этого же кота был выработан оборонительный ус- 
ловный рефлекс на звук Мэ. Он образовался сравни- 
тельно легко, спустя 32 сочетания, примененных в тече- 
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53 9 пинтных пней Е Г 
ние 2 опытных дней. Как у кота № 9, так и у кота № 6 


условна; м 
и ни реакция носила 
локальных Диена ВИНЕ ОН 
ев Заблюданае раздражаемой конечности, как 
й ь у нормальных животных. Следует от- 
метить, что у этих животных поза тела, распределение 
мышечного тонуса были такими, при которых создается 
определенная установочная реакция, необходимая для 
поднятия раздражаемой лапы, хотя локальная условная 
реакция и не совершалась (рис. 5, 6). 

Прежде чем перейти к описанию дальнейших опытов, 
каснемся ряда работ, посвященных образованию услов- 
ных рефлексов у животных с односторонне экстирпиро- 
ванной корой полушарий, поскольку в некоторых выше- 
описанных опытах условный рефлекс вырабатывался у 
полудекортицированных животных, а также потому, что 
некоторые авторы считают возможным делать заклю- 
чения на основании опытов на таких животных о лока- 
лизации условного замыкания. Д. С. Фурсиков и 
М. И. Юрман (1925а, 6), вырабатывая условные реф- 
лексы у собак с удаленной с одной стороны корой 
больших полушарий, пришли к выводу, что на «повреж- 
денной» стороне животного, т. е. на стороне, противо- 
положной удаленному полушарию, невозможно полу- 
чить специфическую локализированную оборонитель- 
ную реакцию конечности. На основании этого авторы 
заключили, что условнорефлекторная оборочительная 
временная связь У животных осуществляется исключи- 
тельно в пределах коры толовного Мозга. Однако 
Г. П. Зеленому и А. Руковяткиной (1925) удавалось 
вырабатывать у подобных собак локальную жит. 
оборонительную реакцию конечности и на сторон нь 
тивоположной удаленному полушарию. В р = 
это подтвердили С. С. Полтырев и В: А. Алексеен 

ие другие. Броми 
ИН 

7 В ен кошками, у которых 
и с : становил, что 
была удалена кора одного полушария, кар оборо 
и у этих животных двигательные лок рн. 
авы рефлексы представляет. а указы- 
разовать на обеих сторонах тела. Га №6 

ше опыты на коте “> 
вают и наши, описанные вы Е ото коры одного полу- 
проведенные после удаления У 


шария. 5 


4* 


Таким образом, следует считать, что при экстирпа. 
ции коры одного полушария условные рефлексы могут 
быть выработаны на двигательные аппараты обеих сто. 
рон тела животного. Однако подобный факт.еще не дает 
оснований делать заключение, что условный рефлекс на 
«поврежденной» стороне тела образуется за счет функ- 
ции нервных образований, не принадлежащих коре 
больших полушарий. Можно полагать, что эти услов- 
ные рефлексы связаны с деятельностью’ неудаленной 
половины коры полушарий, которая имеет в себе пред- 
ставительство как контралатеральной, так и ипселате. 
ральной сторон тела. К сказанному можно добавить, 
что сейчас уже достоверно установлено, что не все во- 
локна пирамидного пути совершают перекрест, часть их 
остается на той же стороне тела. 

У бескоркового кота № 10 оборонительный двига- 
тельный условный рефлекс образовывался на действие 
света от электрической лампы. Работа началась через 
5 месяцев после декортикации. В первые два дня опы- 
тов никаких признаков выработки временной связи не 
проявлялось. На 3-й день при 5-м применении светового 
сигнала в данном опыте и 60-м от начала работы кот 
заурчал. С ‘этого момента голосовая реакция живот- 
ного начала наблюдаться регулярно. Однако двига- 
тельная реакция отсутствовала. Только после 241-го со- 
четания при включении света у кота начала регулярно 
регистрироваться отчетливая двигательная реакция. 

„Часто перед началом опытов при помещении кота 
№ 10 в экспериментальную клетку и во время фиксиро- 
вания на его лапе манжеты с электродами животное 
проявляло оборонительную реакцию в виде шипения и 
урчания. Это свидетельствовало о том, что у кота обра- 
зовалась определенная временная связь и с обстанов- 
кой, в которой производилось болевое раздражение. 

‚ У декортицированного кота № 14 (рис. 6) оборони- 
тельные временные связи вырабатывались после того, 
как были выработаны пищевые двигательные времен- 

ные связи на звуковой и световой сигналы. Сначала об- 
разовывался оборонительный условный рефлекс на Мо. 
Ход выработки временной связи этого животного не от- 
личался от образования подобных временных связей у 
других декортицированных кошек. Условный рефлекс 
установился через 56 сочетаний. Условная реакция вы- 
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ражалась в обобщенном 
движении всего животно- 
го, отдергивание раздра- 
жаемой конечности отсут- 
ствовало. 

Попытка образовать 
у этого кота условный 
рефлекс на световой раз- 
дражитель (лампа 200 вт) 
окончилась неудачно. Бы- 
ло дано 240 сочетаний и 
никаких признаков обра- 
зования временной связи 
обнаружено не было. Сле- 
дует отметить, что в этот 
период работы у живот- 
ного исчезла ранее выра- 
ботанная на световой раз- 
дражитель пищевая дви- 
гательная временная 
связь. По-видимому, фак- 
ты исчезновения выра- 
ботанного условного реф- 
лекса и невозможность 
образования нового Ус- 
ловного рефлекса на 
световой раздражитель 
находились в тесной за- 
висимости от происходив- 
ших у животного вторич- 
ных изменений в остав- 
шемся мозгу, захватив- 


Рис. 6. Мозг кота № 14 после 
удаления коры больших полуша- 
рий. 
а—слева; б—справа; в —сверху. 


ших и зрительные подкорковые центры. Действительно, 


‚ гистологическое 

зало наличие 
распространившихся и 
тела, . 


Таким образом, у всех подопы 
попытке образовывать условные обо- 


лексы были получены положительные 
е условные раздражения временные 
вались, как правило, быстрее, чем `на 


(табл. 2). 


неокортекса, при 
ронительные реф 
данные. На звуковы 
связи вырабаты 
световые сигналы 


изучение 
существенных 
на наружные 


мозга этого кота пока- 
вторичных изменений, 
коленчатые 


тных кошек, лишенных 
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Таблица 2 


Количество сочетаний, необходимых для 
образования оборонительного двигательного 
условного рефлекса у бескорковых кошек 


Номе 
ВОРОВ На свет На метроном 


6 92 32 
9 91 40 
10 Не образовалось 56 
14 2 Не вырабатывал- 
ся 


По данным А. А. Волохова (1960), у нормальных 
кошек условный оборонительный рефлекс на звук об- 
разуется через 22—28 сочетаний, упрочение его насту- 
пает после 28—32 сочетаний. В этих случаях условный 
рефлекс выражен локальной, специализированной дви- 
гательной реакцией. Приведенные материалы показыва- 
ют, что у декортицированных кошек, помимо того, что 
для образования оборонительных рефлексов требуется 
большее количество сочетаний, общая картина прояв- 
ления этих рефлексов отличается «диффузностью» и 
отсутствием специализации двигательного акта. Е 


Пищевые условные рефлексы 


Хотя попыток образования у декортицированных жн- 
вотных пищевых условных рефлексов было сделано 
меньше по сравнению с оборонительными рефлексами, 
тем не менее в настоящее время можно считать, что и 
такие рефлексы у них вырабатываются. 

Тен Кате и Ван Герк (У. Теп Са а. уап Негк, 1933) 
проводили опыты на 2 кроликах, у которых, как пока- 
зало микроскопическое исследование, неокортекс был 
удален полностью, за исключением небольших кусочков, 
расположенных в передней части мозга. ‚Авторы легко 
вырабатывали у этих животных условный рефлекс на 
звук трубы, при действии которой животные бежали 
прямой дорогой к месту дачи пищевого подкрепления. 
У животных обнаруживалась временная связь с = 
том кормления. Когда экспериментаторы переместили 
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кормушку в другое место, в первые дни после этого 
а при даче условного сигнала бегали к старому 
ель кормления. У этих животных оказалось возмож- 
ным образовать временную связь типа условного тор- 
моза. При применении комбинации раздражителей, со- 
стоящей из положительного сигнала — тона трубы, и 
какого-либо другого тона трубы или звонка, которые 
регулярно не подкреплялись пищей, животные или сов- 
сем не подходили в кормушке или подходили, но через 
большой промежуток времени. 

Тен Кате и Ван Герк указывают, что у подопытных 
бескорковых кроликов удавалось образовывать времен- 
ные связи на зрительные раздражители. Так была об: 
разована временная связь на движение белой чашки, из 
которой кормились кролики. Как пишут авторы, живот- 
ные замечали чашку, когда она оказывалась от них на 
расстоянии 7—8 м. Было отмечено также и то, что у 
кроликов образовывался условный рефлекс на людей, 
дающих корм. 

Далее Тен Кате (7. Теп Сае, 1934) произвел ана- 
логичное исследование на декортицированных кошках. 
Животные находились в небольшой клетке, в определен- 
ном месте которой после 15—90-секундного изолирован- 
ного действия условного раздражителя помещалась пи- 
ща. Условными сигналами в этих опытах являлись зву- 
ковые и световые раздражители. У всех 4 подопытных 
кошек удалось выработать условные рефлексы на зву- 
ковые сигналы (электрический звонок, метроном, сви- 
сток). Для этого требовалось дать от 50 до 100 сочета- 
ний, после чего только при действии условного сигнала 
животные направлялись к Миске © едой. У кошек от- 
мечалась дифференцировка звонка от метронома и дру- 
гих звуков. Дифференцировку же различных тонов сви- 
стка автору получить не удалось ни У Одной из сво 
кошек, точно также не удалось образовать дифферении- 
ровку и на интенсивность звука. У 2 бескорковых _ 
шек автор пытался образовать временную связь на 
сильное освещение электрической лампы, но безрезуль 
татно. Ё 
 Микроскопические исследования а р 
блюдаемых Тен Кате, показали, что у одной из К, 
кортекс был удален полностью, за исключение о, 
пленького кусочка, относящегося К прореа. Однако У ы 


были повреждены палео- и архикортекс, а также и под- 
корковые образования. В связи с этим, по-видимому, 
у этой кошки временные связи и не были так хорошо 
выражены, как у других. Мозг остальных животных 
оставался более сохранным; подкорковые образования 
и старая кора были повреждены значительно меньше, 
но зато и коркового вещества, относящегося к неокор- 
тексу, сохранилось несколько больше. Остатки неокор- 
текса были обнаружены главным образом в передней 
части мозга. 

С. И. Лебединская и И. С. Розенталь (1938) в четы- 
ре приема удаляли у собаки кору больших полушарий 
и наблюдали влияние этих удалений на условные реф- 
лексы. В результате всех экстирпаций, как показало 
морфологическое исследование Л. Я. Пинеса и И. Ю. 3е- 
ликина (1938), кора полушарий (неокортекс) осталась 
неудаленной лишь в виде небольших участков, значи- 
тельно просветленных и перерожденных. Хотя для этого 
исследования использовался метод проводниковой ок- 
раски, все же можно сделать вывод, что у этого живот- 
ного вторичных изменений базальных танглиев было 
меньше по сравнению с описанными выше декортици- 
рованными собаками. С этим, по-видимому, и связано, 
что у этой собаки наблюдалось меньше расстройств в 
высшей нервной деятельности и можно было даже на- 
блюдать проявление условных рефлексов. После послед- 
ней операции эта собака прожила всего 19 дней. Однако 
в течение этого времени авторам все же удалось отме- 
тить сохранение слюнных условных рефлексов на обо- 
нятельные раздражители (камфара, мясо-сухарный по- 
рошок). Условные рефлексы на звук, свет, касалку — 
в короткий период жизни животного после операции не 
наблюдались. 

Загер с сотрудниками (1960) показали, что у соба- 
ки с двусторонне экстирпированным неокортексом пу- 
тем обычного сочетания звукового раздражения с пище- 
вым подкреплением можно образовать условный пи- 
щевой рефлекс. После 134 сочетаний авторы отмечали 
у животного при действии условного сигнала высовы- 
вание языка и выделение 4—7 капель и секре- 
ции. Безусловная секреция равнялась 10—17 каплям. 
Этот. выработанный рефлекс угашался после 
подкреплений звукового раздражения. 
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Образование и из- 
учение пищевых дви- 
гательных временных 
связей у декортициро- 
ванных кошек произ- 
водилось нами в боль- 
шой застекленной клет- 
ке площадью 200х 
75 см и высотой око- 
ло 2 м. В этих усло- 
виях. эксперименталь- 
ные животные имели 


возможность свободно Рис 7, Путь к кормушке, совер- 
|: шаемый декортицированной кош- 
передвигаться по всеи кой при действии условного раз- 


клетке. На рис. 7 ви- дражителя. 
ден план этой клетки. а-—в начальный период образования ус- 
В левом заднем угл аа. 
углу стадиях работы. 

клетки находилась ле- 
жанка животного высотой 8 см. В правом переднем 
углу — место для кормушки. Сюда, с высоты 1,5 м, © 
помощью блока бесшумно спускалась подвешенная на 
шнуре миска с пищей. ` 

В качестве условных раздражителей использовались 
звонок метроном и свет от электрической лампы 
(100 вт). Звуковые раздражители находились вне клет- 
ки животного, электрическая лампа была подвешена в 
середине клетки, на расстоянии 65—70 см от пола. 0б- 
разование пищевых двигательных временных связей 
производилось следующим образом: условный раздражи- 
тель включался только тогда, когда животное находи- 
лось вне движений. После включения условного разд- 
ражителя кормушка опускалась на пол как только жи- 
вотное начинало совершать свои движения; если же 
кошка не начинала ходить. по клетке во время действия 
условного сигнала или же при своих ле атх мор 
мушке не подходила, то через 30 секунд действия У 


ставлялась не- 
ловного сигнала корму : 


д морду животного, 
посредственно под ее поднималась к потолку 


подкрепления кормуш 
клетки, Условный раздра В 
в течение первых 10 секунд ый 
тервалы времени Между ОТ ше 
различными, но они не были 


житель продолжал действовать 
ого подкрепления. Ин- 
ми сочетаниями были 
5—6 минут. В день 
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а 


) 


Рис. 8. Пищевой двигательный условный рефлекс у декортицированного кота № 6. 


а-—кадр заснят до начала действия условного раздражителя’ (метроном); б, в, г, д, е, ж—кадры засняты во время 
. действия условного раздражителя; з—кадр относится к периоду пищевого подкрепления. 


И 
) 
№ г : . . 
\ Рис. 8. Пищевой двигательный условный рефлекс у декортицированного кота № 6. 
а ‘а—кадр заснят до, начала действия ‘условного раздражителя’ (метроном); б, 8, 2, д, е, ж—кадры Засняты во время 
; ‘действия. ‘условного ‘раздражителяу з—кадр относится к периоду пищевого подкрепления. ` 
р’. и УЕ! ь у 
у ха ке ть 


- 
ча 
сви, 


давалось 4—10 сочетаний. Пищевые двигательные ус- 
ловные рефлексы вырабатывались у`4 кошек, лишенных 
коры больших полушарий. У двух из них (№ 6, 9) 
до этих опытов были уже образованы оборонительные 
условные рефлексы, у двух других (№ 4, 14) ранее 
условных рефлексов не вырабатывалось. 

Кот № 6. Условным раздражителем служил звонок, 
расположенный вблизи клетки в. противоположной. сто- 
роне от места спуска кормушки. В первые “дни опытов 
кот не реагировал на звонок или проявлял ориентиро- 
вочную реакцию. При действии условного сигнала жи: 
вотное не подходило к кормушке и последняя ему под- 
ставлялась под морду. Лишь редко кот при своих дви- 
жениях наталкивался на кормушку. 

Первые признаки образования временной связи бы- 
ли отмечены на 4-й день работы при 25-м раздражении 
от начала опытов. До включения условного раздражите- 
ля кот находился на лежанке. При звуке звонка сошел 
с лежанки (латентный период 9 секунд) и подошел к 
кормушке через 17 секунд. С: 

На 6-й день опытов временная пищевая двигатёль- 
ная связь отмечалась в отчетливой форме уже при 
каждом применении условного раздражителя. После на- 
чала его действия, через 2—8 секунд, кот спускался с 
лежанки и начинал быстро ходить по клетке. При этом 
он мяукал, производил нюхательные движения и иногда 
облизывался. К кормушке кот подходил за интервал, 
меньший чем 30 секунд, после начала двигательной 
‘реакции. . 

Последующая тренировка существенно не ‘изменила 
примитивного проявления временной связи, однако сле- 
дует отметить, что спустя 50—60 сочетаний латентный 
период сократился до 1—2 секунд, а время, в течение 
которого животное достигало кормушки, до 2—5 секунд. 
Хотя и теперь кот при действии условного сигнала хо- 
дил по всей площади клетки, но движения его все же 
преимущественно происходили в той половине клетки, 
в которой`опускалась кормушка. Кот № 6, как и другие 
бескорковые кошки, не останавливался, как это делают 
нормальные животные, у места спуска кормушки и если 
ее там не было, то сразу же отходил от этого’ а 
На рис. 7 показаны пути, которые совершал кот № бв 
клетке при достижении кормушки. 
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В ходе работы с этим 
ле образования пищевой 
условный рефлекс на друго 


ЖИВОТНЫМ оказалось, что ‘пос- 
временной связи на звонок 


й звуковой раздражит 
ель об- 
разовывался гораздо легче и скорее. Так, на а ли 


временная связь у кота № 6 проявилась уже через 
10 сочетаний нового раздражителя с пищевым под- 
креплением. На приводимой кинограмме (рис. 8) видна 
двигательная реакция животного при действии условно- 
го раздражителя. Оно подходит к месту кормления поч. 
ти кратчаишим путем; спускаясь с лежанки, животное 
идет, соприкасаясь с передней стенкой клетки, в угол, 
куда опускается кормушка с пищей. р 

У другого бескоркового кота № 9 двигательный пи- 
щевой рефлекс вырабатывался сразу на звук Мэ. На 
6-й день опытов после того, когда всего было дано 
25 сочетаний, при звуке метронома кот проявил пище- 
вое возбуждение, поднялся на лапы, начал быстро хо- 
дить по клетке, мяукать. При следующем раздражении 
наблюдалось то же самое. Он подошел к кормушке че- 
рез 26 секунд после начала действия метронома. До’ это- 
го при действии метронома у кота № 9 не наблюдалось 
такого поведения. Отсюда вывод: у кота образовалась 
пищевая двигательная временная связь. : 

В первое время кот только в единичных случаях са- 
мостоятельно подходил к месту кормушки. Реакция ча- 
ще всего выражалась лишь в общем двигательном 
пищевом возбуждении. Однако при дальнейшей работе 
условный рефлекс у животного стал более специализи- 
рованным. После 40 сочетаний уже при каждом приме- 
нении метронома кот начинал быстро ходить по клетке, 
искать пищу и подходить к кормушке. С 

Латентный период (время от начала действия Ус- 
ловного раздражителя до начала двигательной р 
ции) постепенно сокращался. Если в первые дни м 
образования временной связи латентный ты рая. 
ся 7—24 секундам, то через 20—25 сочетан а 
разования временной связи латентный и м 
тился до 9—3 секунд. Вместе с этим О 
щалось и время, в течение которого кошка ЕВ 

й период после установ 

кормушки. Так, в первый пер к кормушке за 
временной связи животное подходило проделывало 
10—30 секунд, через 20—30 секунд оно 


это. уже за 4—10 секунд. в 


Для иллюстрации сказанного выше приводим прото- 
кол опыта, относящегося к 16-му дню работы с данным 
условным рефлексом. 


Кот №9 22/И 1948 г. Условный раздражитель — М» `без- 
условный — пища. 


Порядко- | Порядковый Место нахож- Время от 
вый номер | Номер приме- дения кошки Латентный | Начала двига- 
в применения|  Нения ус- до начала тельной реак- 
ремя условного | ЛОвного раз- действия ции до момен- 
раздра- дражителя условного раз- та подхода к 


жителя ВАНО дражителя кормушке 
опыте (в секундах) 


13.30 92 В левой части 
13.38 93 Там же 
13.45 94 Там же 
13.50 95 Там же 
14.00 96 Там же 
14.10 97 Там же 


В дальнейшем как у кота № 9, таки у кота № 6 бы- 
ли образованы пищевые двигательные рефлексы на све- 
товой раздражитель (электрическая лампа). 

Кот № 14. Пищевой условный рефлекс на Мою был 
первым условным рефлексом, который вырабатывался у 
данного кота. Условия и методика опытов были такими 
же, как при работе с описанными выше животными. 

В первые дни опытов кот при звуке метронома про- 
являл лишь ориентировочную реакцию, к кормушке не 
подходил и ее приходилось подносить непосредственно 
под морду кота. На 5-й день, на 45-м применении ус- 
ловного сигнала от начала этих опытов была отмечена 
условнорефлекторная реакция; кот начал ходить по 
клетке, нюхать. Через 20 секунд от начала действия ус- 
ловного сигнала он подошел к кормушке. В этот и по- 
следующие опытные дни четко выраженная условная 
пищевая реакция чередовалась с отсутствием ее. В от- 
личие от других наших декортицированных котов № 14 
хуже ориентировался в клетке. Это можно было видеть 
хотя бы из того, что животному, проявлявшему услов- 
ную двигательную пищевую реакцию, часто не удава- 
лось в течение первых 30 секунд подходить к кормушке. 
Правда, тогда, когда действие условного раздражителя 
удлинялось до 1—2 минут, самостоятельно подходить 
к кормушке ему удавалось значительно чаще. 
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а о У кота отмечалось определенное 
Пе Е т пищевого рефлекса. 
или менее регулярн м. 
времени ай ее а и 
С , секунд. Сократился также ла- 

тентный период. Временная связь укрепилась и стала 
проявляться при каждом применении метронома. 

Кроме этого условного рефлекса, У кота № 14 был 
образован условный рефлекс на световой раздражитель 
(электрическая лампа 100 вт, подвешенная в экспери- 
ментальной клетке, вспыхивающая 60 раз в минуту). 
В течение первых 7 дней работы признаков установле- 
ния временной связи отмечено не было. Лишь на 8-й 
день после 40 сочетаний от начала опытов во время 
изолированного действия светового раздражителя, че- 
рез 3 секунды после начала его действия, кот начал 
быстро ходить по клетке и за 15 секунд подошел к ме- 
сту кормушки. Подобный эффект был отмечен в этот 
день еще в двух из трех раздражений. В последующие 
дни временная связь на световое раздражение укрепи- 
лась, и животное, как правило, отвечало активной пи- 
щевой двигательной реакцией. Внешнее проявление этой 
условной реакции резко не отличалось от таковой на 
звуковой раздражитель. Отметим лишь, что латентный 
период при световом раздражении был несколько боль- 
шим (1,2—1,8 секунды вместо 0,8—1,0 секунды), чем 
при звуковом раздражении, а интенсивность движений, 
т. е. их быстрота, несколько меньшей. 

Приводим протокол одного из опытов со световым 
раздражителем. 

Кот № 14 26ЛИ 1949 г. Условный. раздражитель — прерыви- 


стый свет от электрической лампы (100 вт, 60 вспышек в минуту), 
безусловный — пища. 
Время от 
Поряд- Порядковый 5. 
ковый но- о приме- | Место нахождения и а 
мер при- | нения услов- кошки до начала период | ции до момен- 
Время | менения | ного раздра- действия условного 


в се- | та подхода 
условного | жителя в дан- раздражителя К х)| к кормушке 
раора ‘ном опыте (в секундах) 


11.40 60 | В’ левой половине 
11.51 61 т = 
12.15 ы еда 

64 Там же 


Кот № 4. Образование врёменных связей началось 
через 11/› месяца после удаления коры второго (левого) 
полушария. Сначала у кошки образовывался условный 
рефлекс на свет, на вспыхивание электрической лампы. 

н установился после 65 примененных сочетаний, а затем 
временная связь была выработана и на М». Этот ус- 


ловный рефлекс образовался через 25 сочетаний. Кот 
необычайно 


так, у всех подопытных декортицированных кошек 
оказалось возможным установить временные связи как 
на ‘звуковые, так и на световые условные раздражите- 
ли. Эти двигательные условные рефлексы у декортици- 
рованных кошек образовывались после 25—120 сочета- 
ний. У нормальных: кошек подобные условнорефлектор- 
ные подходы (побежки) к месту кормушки образуются 
скорее, не более чем после 10 сочетаний (Ц. Н. Деда- 
бришвили, 1947; собственные наблюдения). В процессе 
тренировки декортицированных животных выработан- 
ные условные рефлексы достигали некоторого совер- 
шенства в отношении скорости подхода животных к кор- 
мушке. Однако, конечно, двигательная условная реак- 
ция у этих кошек могла идти только в грубое сравнение 
с подобными пищевыми двигательными условными реф- 
лексами у нормальных животных, которые отличаются 
не только более скорым образованием, но и большей 
о к окружающей их обстановке в 

пом (табл. 3). 

в т время М. А. Нуцубидзе и Ц. А. Орджо- 
никидзе (1959а ‘и 6) в лаборатории, руководимой 
И. С. Беритовым, с положительным результатом выра- 
батывали двигательные пищевые рефлексы у кошек, ли- 
шенных неокортекса, в условиях эксперимента, близких 
к нашим. Оперированные ими животные ходили нь 
че условных сигналов (звук, свет) к И р 
лагавшейся на’ расстоянии 1—9 м от О 
находились. Рефлексы вырабатывались после 
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ких десятков сочетаний. Авторы обнаружили, что ебли 
этих кошек во время еды из кормушки один в и 
раза подвергнуть болевому раздражению, то после Зы 
го легко образуется отрицательная реакция в резуль- 
тате чего животные на пищевой сигнал прекращают 
подходить к кормушке, 

Таблица 3 


Количество сочетаний, необходимых для 
образования пищевой двигательной временной 
связи у бескорковых кошек 


№ животного На свет На метроном 


6 120 25 (на звонок) 
с 30 25 
4 
4 


т 


40 45 
- 65. 25 


В отличие от: наших опытов, в которых в процессе 
тренировки у бескорковых: кошек образованные прими- 
тивные условные рефлексы прочно закреплялись, 
М. А. Нуцубидзе и Ц. А. Орджоникидзе прочных реф- 
лексов получить не удалось. В экспериментах этих ис- 
следователей условный сигнал располагался вблизи 
кормушки, тв результате чего у подопытных животных 
устанавливалась: временная связь не только на звук 
или свет, но.и-на место расположения этих раздражите- 
лей. Этим и объясняется, очевидно, тот факт, что при 
перемещении источников условного раздражения в дру- 
гое место животные направлялись не `к’кормушке, а К 
этому источнику. Как видно из описанных выше наших 
опытов, в которых условные раздражители располага- 
лись не у кормушки и даже вне экспериментальной 
клетки, условный рефлекс — хождение к месту кормуш- 
ки — образовывался вне зависимости от местонахожде- 
ния источника условного раздражения. 


5 Беленков Н. Ю, 


ОРИЕНТАЦИЯ В ПРОСТРАНСТВЕ 
БЕСКОРКОВЫХ ЖИВОТНЫХ 


Вопрос о поведении животных и значении в этом 
пространственного фактора занимает в высшей нервной 
деятельности специальное место и в последние годы 
интенсивно разрабатывается рядом ученых (П. С. Ку- 
палов, И. С. Беритов и др.). Исследования нервной де- 
ятельности животных, находящихся в условиях свобод- 
ного передвижения, показали большое значение прост- 
ранственного фактора. «Легко понять значение прост- 
ранственного фактора, — пишет П. С. Купалов (1946), 
в пространстве протекает вся двигательная деятельность 
животного. В пространстве находится само животное, 
пища и условные агенты. Естественно, что отрезки про- 
странства не остаются нейтральными, а сейчас же ста- 
новятся положительными или отрицательными .отрезка- 
ми пространства». 

Работами П. С. Купалова и его сотрудников 
(П. С. Купалов, 1946; В. В. Яковлева, 1951; И. А. Алек- 
сеева, 1953, и др.), вскрывшими связь условнорефлек- 
торной деятельности животных с определенной ситуа- 
цией, т. е. местом нахождения животного, расположения 
в пространстве различных раздражителей, были обна- 
ружены новые формы условных рефлексов, детермини- 
зированные пространственными факторами и названные 
ситуационными условными рефлексами. Не может вы- 
зывать сомнений, что ситуационные условные рефлексы 
играют исключительно важную роль в поведении жи- 
вотных. Конечно, они имеют значение не только в дея- 
тельности высших животных, но и ее т 
развитой нервной системой. Следует п , р 
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ИЗОШЛИ От 
кие о форм поведения, осуществляе 
2 ганизованной й и. 
ее нервной системой. 
= Ее: деятельность кошек, лишенных ко- 
а: полушарий (неокортекса), мы наблюдали 
‚› указывающие на определенное значение про- 


рной двига- 


а фактора даже в их элемента 
т о овнорефлекторной деятельности. 
ое 
с образованием в э ожно было уже видеть из опытов 
экспериментальной клетке пищевых 
рефлексов. Так, оказалось, что при действии пищевых 
условных сигналов животные проявляли не только об- 
щую беспорядочную двигательную реакцию, но с тече- 
нием времени стали довольно быстро и более коротким 
путем подходить к кормушке, располагавшейся в пра- 
вом углу экспериментальной клетки. Интересным было 
поведение декортицированного кота № 6. Это животное 
всегда между применяемыми сочетаниями располага- 
лось на мягкой лежанке, находящейся в заднем углу 
клетки. При включении условного раздражителя жи- 
вотное, как обычно, слезало с этой лежанки, начинало 
ходить и приближалось к месту, где спускалась кормуш- 
ка. После подкрепления кошка вновь возвращалась на 
лежанку. : 

Об ориентации декортицированных кошек в прост- 
ранстве говорят и наблюдения за поведением животных 
в помещении, где они находились, будучи вне опыта. 
Здесь кошки всегда спали в одном и том же углу клет- 
ки, в которой для них была устроена мягкая лежанка. 
При звуках, связанных с хождением в эту клетку слу- 
жителя или экспериментатора, животные, когда были 
голодны, всегда сходили с этой лежанки и шли именно 
в тот угол клетки, где они обычно получали пищу. 

В поведении декортицированных животных, несом- 
ненно, известную роль играют факторы окружающей 
среды. При помещении кошек в клетку, где у них вы- 
рабатывались оборонительные временные связи, уе 
одна процедура подготовки к опыту вызывала озер 
новение у Кошек оборонительной а :. 
шипение, прижимание К полу клетки). надо Ро 
картину мы видели и в опытах с образованием У ле 
кортицированных кошек сердечных и даль 
ловных рефлексов: Тахикарлия или брадикардия, * _ 
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же соответствующие изме- 
нения дыхания происхо- 
дили у кошек уже во 
время подготовки к опы- 
ту в зависимости от то- 
го, какие изменения сер- 

с проходом (см. текст). дечной и дыхательной де- 
В переднем правом углу — место кормуш- ятельности вызывались 
ки, в заднем левом углу — место. для ле- ранее в данных усло- 

жания, виях. 2 

Выяснилось, что один 
и тот же раздражитель для одного и того..же.бескор- 
кового животного может являться и оборонительным. и 
пищевым условным сигналом, в зависимости от; окру- 
жающей обстановки, в которой вырабатывались услов- 
ные рефлексы. Так, если оборонительный рефлекс на 
метроном образовывался в небольшой по размеру 
клетке, а пищевой, на тот же метроном —в другой 
большой, экспериментальной клетке, то ‘этот сигнал в 
различной окружающей среде животного вызывал и 
различные по своему характеру условные двигательные 
реакции. Таким образом, так называемое явление пе- 
реключения может осуществиться в мозговых структу- 
рах, расположенных ниже неокортекса. 

С целью изучения возможностей декортицированных 
кошек ориентироваться в окружающей среде и уста- 
навливать с ней временные связи, мы производили спе- 
циальные эксперименты (Н. Ю. Беленков, 1954, 1959). 
Эти опыты проходили в той же экспериментальной 
клетке, в которой были образованы у животных пище- 
вые условные рефлексы. Но теперь обстановка в ней 
была изменена, и для достижения кормушки с пищей 
животному требовалось преодолеть определенное пре- 
пятствие, установленное в клетке. Большинство из этих 
опытов было проделано с установленным в клетке про- 
ходом (рис. 9). Стенки прохода складывались Е: 
пичей, поставленных в высоту в два или три На 
стенка отгораживала одну часть Е и = 
сота ее (24—36 см) была такой, что бескор ее 

бычно не перелезали. В одном участке стен 
через нее о нии 16—18 см, он служил 
ки делался разрыв на протяже анчивался тупиком, где 
началом прохода, ых пищей. Кирпичи 
и происходило подкрепле 


Рис. 9. План клетки в опытах 
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в качестве материала для установки прохода были из- 

браны не только потому, что с их помощью можно бы- 

стро разбирать и изменять перегородку, но и потому 

у , 

и, ужить источником обонятельных раздра- 
жений животного. 

Итак, для получения пищи при действии условного 
сигнала животному необходимо было попасть в проход, 
ведущий к кормушке. Опыты были проведены на Б де- 
кортицированных кошках и начинались только тогда, 
когда у каждого животного был в значительной степе- 
ни укреплен двигательный пищевой условный рефлекс 
в клетке без установленного в ней прохода. 

Кот № 6. Образование двигательного акта, связан- 
ного ‘с попаданием в проход, происходило с использо- 
ванием условного сигнала — электрического звонка. 
В предыдущих опытах у этого кота В этой же клетке. 
но без установленного в ней прохода был выработан 
на звонок двигательный пищевой условный рефлекс. 
В новых условиях звонок также вызывал двигательную 
пищевую реакцию, но в прохол, ведущий к пище, жи- 
вотное не попадало. Движения ограничивались беспо- 
рядочным хождением по части клетки, отгороженной 
от места спуска кормушки. 

Для образования более сложного двигательного ак- 
та приходилось активно вмешиваться в двигательную 
активность животного. В течение 11/,—2 минут изоли- 
рованного действия условного раздражителя, по, воз- 
можности меньше касаясь животного деревянной па- 
почкой или рукой, мы направляли его движения в про- 
ход. При попадании в проход кормушка спускалась 
и животное уже самостоятельно подходило к последней, 
Через 7 дней работы, спустя 25 сочетаний, при действии 
звонка кот начинал иногда самостоятельно попадать 
в проход, а спустя еще 11 дней, после 109 сочетании, 
он попадал в ‘проход уже при каждом включении УС 
ловного сигнала. Постепенно сокращалось и время от 
начала условного раздражения до момента попадания 
животного в проход. Если сначала, этот интервал т 
превышал одну минуту, то затем он сократился до 

| е. Е С 
и Е в этой же клетке до описываемых 
здесь опытов с проходом, был образован условны" 
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флексуу декортицированного кота № 6. 
в, 2, д, е, ж-—кадры» заснятые во время действия метр. 
ние животного в проходу з—кадр относится к периоду пище-- 


вого подкрепления- 


Рис. 10. Пищевой двигательный условный ре 
а-—кадр заснят до включения ‘условного, сигнала (метроном); Е 
двигательную реакцию ‘и попада! 


нома, показывают условную 


Рис. 10. Пищевой двигательный условный рефлексуу декортицированного кота № 6. 
а—кадр заснят до включения условного сигнала (метроном); в, г, д, е, ж—кадры, заснятые во время действия метро- 
^ нома, показывают условную двигательную реакцию и попадание животного в проход; з—кадр относится к периоду пище-- 
вого подкрепления. 


двигательный пищевой рефлекс на звук Мооо. В новой об- 
становке метроном стал сразу же вызывать такую же 
двигательную реакцию, какая была ‘выработана в этих 
условиях на звонок, т. е. при первом же применении 
метронома животное направилось в проход. На рис. 10 
представлены кадры кинограммы двигательной пищевой 
реакции декортицированного кота на звук ударов мет- 
ронома в опытах с проходом. | 

Описываемая двигательная реакция декортицирован- 
ного животного была использована для образования 
временной связи с действием светового условного раз- 
дражителя (электрическая лампа 100 вт). Так как у ко- 
та № 6 до этих опытов свет никогда не связывался во 
временную связь с пищевой двигательной реакцией, с 
целью образования этой условной двигательной реак- 
ции мы применили раздражение светом в последова- 
тельном комплексе со звонком. Звонок служит пуско- 
вым сигналом для пищевой двигательной реакции 
и основой для установления временной связи со свето- 
вым раздражителем. Такой способ образования новых 
временных связей возможен и у нормальных животных. 
К. М. Быков (1926), а затем и другие авторы показали, 
что если слабый раздражитель включен в последова- 
тельный комплекс раздражителей, то он способен, бу- 
дучи применен изолированно, вызывать условнореф- 
лекторный ответ. 

Раздражения давались в следующем порядке: сна- 
чала в течение 15 секунд действовал мигающий свет, 
а затем к нему присоединялось действие звонка. В на- 
чале опытов световой сигнал, с которого начиналось 
раздражение, не вызывал каких-либо признаков пище; 
вой двигательной реакции, и только при присоединении 
к последнему звонка реакция отчетливо проявлялась, 
завершаясь попаданием кота в проход. Подобная кар; 
тина наблюдалась в течение первых 20 опытных дней, 
На 21-й день, при 100-м применении света в комбинаций 
со звонком были отмечены первые признаки установ. 
ления пищевого условного рефлекса на световое раз- 

‚ В этом случае при включении света живот: 
ВИ стя 10 секунд попало 
ное начало ходить по клетке и, спу 

$ м ик кормушке. Сначала свет вызывал 
в проход, а зате лярно, однако пос- 

ю реакцию не регулярно, о] 
такую ыы р онком животное уже во 
ле 120 применений света со зв 
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вр мя каждого из лиро анЕ еист свет попада- 
о. В ого ИСТвВИ 

(= ь я вета 

О.В проход, ведущий к корм ушке. Гот да мы смогли 


отказаться 
Пе СЕ в звукового раздражения 
ь й двигательный усл Й 
овный рефл 
еб Е. был прочно ета ри 
опыта, иллюстриру Й . 
‚и ющий описа Й 
выше условнорефлекторный двигательный акт т 


о о Ня Е раздражитель — свет (мигание 
вт езусловный 
находящаяся в конце прохода, - ры. 


атаоные: Время от момента 
н = 5 ты 
Е Е: нения услов- Латентный ео 
ОО РОВЕР ного раздра- „париод, до попадания живот- 
ОА жителя в дан-| (В секундах) ного в проход 
ном опыте (в секундах) 


Порядковый 


15.44 151 
15.52 152 
16.00 153 
16.20 154 
16.29 155 


Работая с котом № 9 мы заметили, что если в экспе- 
риментальной клетке установлена перегородка такой 
же конфигурации и высоты, как в описанных опытах 
с котом № 6, и если в отгороженной ее части находится 
кормушка с пищей, то привлекаемое запахом пищи жи- 
вотное часто перелезало через перегородку, чтобы до- 
стать пищу. Мы превратили подобную безусловную 
двигательную реакцию, связанную с перелезанием через 
барьер, в условную. Условным раздражением являлись 
звуки М0. Напомним, что ранее У этого кота был 
образован пищевой двигательный рефлекс на этот же 
раздражитель, но в клетке без установленного в ней 
прохода. 

Первые опыты протекали. следующим образом: при 
действии метронома животное проявляло активную пи- 
щевую двигательную реакцию; после действия условного . 
раздражителя В течении 30 секунд В отгороженную часть 
клетки, как обычно, В правый передний угол, опускалась 
кормушка. Животное под влиянием запаха перелезало 
через перегородку, попадая прямо к пище. Таким о 
зом, выработка условной двигательной реакции ‚проис- 
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ходила без какого-либо активного вмешательства в 
двигательную активность животного. На 8-й день опы- 
тов в одном случае кот перелез через перегородку толь- 
ко при действии одного условного раздражения. Это 
было 24-е применение условного сигнала от начала 
данной серии опытов. Со следующего дня перелезание 
животного через перегородку при изолированном дей- 
ствии метронома было уже более или менее регуляр- 
ным, а через несколько дней оно отмечалось при каж- 
дом включении метронома. 

После этих экспериментов мы перешли к образова- 
нию у этого кота условного рефлекса — попаданию 
в проход, ведущему к кормушке. Условным раздражи- 
телем являлся тот же Мо. Для того чтобы не могло 
осуществляться выработанное при действии метронома 
перелезание через перегородку, ее пришлось сделать 
выше (36 см). Эта серия опытов представляет интерес 
не только с точки зрения возможности образования у 
бескоркового кота довольно сложной условной двига- 
тельной реакции, но и с точки зрения возможности пе- 
ределки у него одной поведенческой реакции на другую. 

В начале описываемых опытов звук метронома во 
всех случаях вызывал у животного активную двига- 
тельную пищевую реакцию, во время которой оно пы- 
талось перелезать через перегородку, но поскольку это 
выполнить не удавалось кот оставался в отгороженной 
части клетки. Для того чтобы кот попадал в проход, 
экспериментатору приходилось, слегка прикасаясь к 
нему, направлять его движения. Как только животное 
оказывалось в проходе, оно самостоятельно подходило 
к спущенной кормушке. Через 43 сочетания, на 8-й день 
работы, кот впервые без посторонней помощи при од- 
ном действии метронома попал в проход. А еще через 
2 опытных дня это совершалось уже при каждом при- 
менении метронома. Как правило, на попадание в про- 
ход затрачивалось менее 15 секунд от начала действия 

сигнала. 

р отметить, что попытки к ме не 
перегородку полностью не исчезли у ее Е В ея 
Вир от о вв рт 
гательная реакция, связанная с попаданием р : 

ирует большую инертность и малую 
Этот факт иллюстриру о вообще характерно 
подвижность нервных процессов, чт 
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для животных, лишенны 
ы х неоко : 
залось, что если после ое рааенына В 
ных кошек условного рефлекса на а 
образующая его стенка удалялась, то о 
менившуюся обстановку ЕВ ‚ тря на из- 
г ‚ при действии ус- 
ловного сигнала, наталкивались н 
стен к . а заднюю сплошную 
енку клетки в поисках входа в проход. 

Далее у кота № 9 была выработана такая же дви- 
гательная временная связь на мигающий свет. Она 
также вырабатывалась при активном вмешательстве 
экспериментатора, который направлял животное при 
включении света в проход, ведущий к кормушке. На 
6-й день работы, после 30 примененных сочетаний были 
отмечены первые признаки образовавшейся новой вре- 
менной связи. В этот день из 5 применений светового 
сигнала в двух случаях кошка самостоятельно про- 
шла в проход. В последующем эта условная реак- 
ция укрепилась и животное уже при каждом условном 
световом раздражении попадало в проход, затрачи- 
вая на это, как правило, не менее 15—20 секунд 
(рис. 11). 

У двух других декортицированных кошек (№ 4, 
14) также успешно было выработано ‚ условнореф- 
лекторное попадание в проход, расположенный в клет- 
ке. Однако в отличие от первых, у этих двух ‚животных 
данный обстановочный рефлекс проявлялся не так ре- 
гулярно и, кроме того, время, затрачиваемое кошками 
на попадание в проход, было большим. Кот № 4 при 
действии условных сигналов отвечал интенсивным т 
гательным возбуждением, быстро и а ыы 
двигался в отгороженной части клетки и ыы Пе. 
этого попасть в проход ему было очень трудно. к 
тах со световым раздражителем животное стало поп 

проход после произведенных 105 сочетаний, од- 
о" й 6 - количества 
больше 50% попаданий из общего 
нако боль | /о алось. В осталь- 
аздражений в опыте наблюдать не уд у 
с о ВЕ в течение 30 секунд изолированного дей- 
словное двига- 
ствия света отмечалось лишь общее усл 


тельное возбуждение. Е 
{ мозга на рис. 6), к 
У кота № 14 (препарат моз р . ‚оз 
льные не только вторичные, с : 
ия в подкорковых образованиях, 
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ическое исследование оставшегося 


зало гистолог 
оказались значите 
первичные изменен 


льный условный рефлекс у декортицированного кота № 9. 

а—кадр заснят ло включения условного сигнала (прерывистый свет электрической лампы); б, в, г, д, е, ж-—кадры, засня- 

тые во время действия условного сигнала, показывают ‘условную двигательную ‘реакцию и попадание животного в проход; 
79 з—кадр относится к периоду пищевого подкрепления. 


Рис. 11. Пищевой двигате. 


ный условный рефлекс у декортицированного кота № 9. 


Рис. 11. Пищевой двигатель 


а-—кадр заснят до включения условного сигнала (прерывистый свет электрической лампы); 
тые во время ‘действия условного сигнала, показывают условную двигательную реакцию и 
Мне * з—кадр относится. к периоду пищевого подкрепления. 


б, в, г, 0, е, ж—кадры, засня- 
попадание животного в проход; 


также повреждение обонятельных луковиц. Очевидно, 
с этим и связано то, что у этого животного трудно бы- 
ло образовать прочный условный рефлекс — попадание 
в проход. Однако все же и у данного кота он был об- 
разован на звук Мэ. Животное начало попадать в 
проход после 19 опытных дней, во время которых было 
дано 81| сочетание. В течение всей дальнейшей работы 
с котом процент попаданий его в проход составлял не 
более 40% от общего количества раздражений в 
опыте. 

Итак, полученные нами результаты показывают, что 
кошки, лишенные коры больших полушарий (неокор- 
текса), обладают определенными возможностями ориен- 
тироваться в пространстве и устанавливать в связи с 
окружающей средой элементарные условные реф- 
лексы. 

Как уже указывалось, у кошек после декортикации 
остается еще способность к восприятию различных 
раздражений и примитивный их анализ. Одна из форм 
этого анализа обнаружилась в описанных выше опытах с 
клеткой с установленным в ней проходом. После удале- 
ния коры полушарий предметное зрение у кошек исче- 
зает полностью, следовательно, зрительный анализатор 
не мог играть значительной роли в установлении ус- 
ловной поведенческой реакции попадания в проход. По- 
видимому, решающую роль в этом играли кожный и 
обонятельный анализаторы. Во время хождения по клет- 
ке в поисках прохода кошки непрерывно получали так- 
тильные раздражения: наталкивались мордой на стенки 
клетки, стенки прохода, кроме того, двигаясь во 
время действия условного раздражителя, они постоянно 
соприкасались шерстным покровом тела или с перед- 
ней стенкой клетки или со стенкой прохода. Когда их 
голова оказывалась в разрыве перегородки, служившей 
входом в проход, животные обычно и входили в него. 
Обрезание вибрисс у декортицированных кошек заметно 
ухудшало ориентацию их в окружающем пространстве. 
При дополнительном удалении обонятельных луковиц 
попадание в проход животных также значительно ухуд- 
шалось. Следует принимать во внимание и данные 
И. С. Беритова (1961), показавшего большую роль ла- 
биринтного аппарата в пространственной ориентации 


ЖИВОТНЫХ. 
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Рассматривая вопрос о пространственной ориентации 
животных во внешней среде, И. С. Беритов (1961) счи- 
тает, что эта способность выражается в «умении при 
восприятии внешнего мира проецировать или локализи- 
ровать положение воспринятых предметов по отноше- 
нию к себе и друг к другу и затем направлять свои 
движения к этим предметам, если даже животное не 
видит их и не воспринимает другими рецепторами». 
Можно полагать, что это «умение» животных приобре- 
таемое в индивидуальной жизни, является результатом 
накопленного опыта и так или иначе является услов- 
норефлекторным по своей природе. В такое понятие мо- 
гут быть уложены и наблюдаемые нами факты, свиде- 
тельствующие об определенной, хотя и элементарной 
пространственной ориентации декортицированных жи“ 
вотных. И. С. Беритов (1961) все центральные меха- 
низмы пространственных индивидуально приобретен- 
ных реакций относит к коре больших полушарий, од-. 
нако из описанных опытов видно, что и в отсутствие 
неокортекса животные еще обладают возможностью 
осуществлять некоторые рефлекторные акты, обуслов- 
ливающие их ориентацию в пространстве. - 

И. С. Беритов недостаточно обоснованно считает, 
что индивидуально приобретенное поведение животных 
обусловлено не только условными рефлексами, но И 
«образами», которые они воспроизводят на основе преж- 
него опыта. Согласно этой точки зрения, воспроизволи- 
мый образ, например, пищи, ранее виденный животным 
в определенном месте, в дальнейшем направляет его 
движения к этому месту даже тогда, когда животное 
этого места и не видит. И. С. Беритов полагает, что при 
определенных условиях у животного возникает пред- 
ставление пищи или ее «образ» и он-то и является сти- 
мулом для преодоления препятствий, стоящих на пути 
к пище. Эта «психонервная деятельность», по мнению 
И. С. Беритова, качественно отличается от «автомати- 
зированной» условнорефлекторной деятельности, стоя 
щей на более низком уровне. 

Однако на основании проведенных нами наблюдений 
можно считать, что и декортицированные животные об- 
ладают поведением, определяемым воспроизводимыми 
«образами». Такие животные как при действии у 
ного раздражителя, так и «произвольно» в начале опы- 
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та или в интервалах между отдельными сочетаниями, 
т. е. тогда, когда непосредственное воздействие услов- 
ного сигнала отсутствовало, перелезали через перего- 
родку, отгораживающую место кормления, или попа- 
дали в проход; в-котором обычно получали пищу. Хотя 
У декортицированных кошек тот, по мнению И. С. Бе- 
ритова, высокоорганизованный субстрат, расположен- 
ный в коре полушарий и связанный с «психонервной 
деятельностью», отсутствует, тем не менее такие Живот: 
ные проявляют определенные признаки этой Ддеятель- 
ности. Следовательно, понятие «психонервная деятель- 
ность» не является физиологически обоснованным пред- 
ставлением ‘и сне. отражает ` исключительно высшие 
мозговые процессы. 

Едва ли для понимания поведения как нормаль- 
ных, так и декортицированных животных требуется обо- 
снование особой, принципиально отличной формы мозго- 
вой деятельности, если это поведение укладывается в 
рамки условнорефлекторной теории..Для этого следует 
лишь признать, что условнорефлекторная функция мо- 
жет быть весьма сложно организованным процессом, не 
всегда автоматизированным, и проявляться не только 
при непосредственном действии условного стимула, но - 
и быть далеко отставленной реакцией. 

Развивая взгляд И. П. Павлова о том, что условным 
возбудителем может. являться. не только раздражитель, 
непосредственно действующий на внешние или внутрен- 
ние рецепторы, но-и на определенное функциональное 
состояние полушарий, П. С. Купалов (1941, 1962) на 
основании . новых. экспериментальных материалов дал 
представление о двух типах’ ‘укороченных рефлексов. 
Один из них состоит в том, что условный сигнал, вызы- 
вая определенное нервное состояние, не ведет к перехо- 
ду его в выраженную внешнюю реакцию. Другой — 
встречается тогда, когда возбужденное состояние мозга 
разряжается какой-либо внешней реакцией в ‘отсутст- 
вии непосредственного действия условных раздражите- 
лей. Таким образом, условные рефлексы могут быть 
без «обычного» начала или без «обычного» конца. От- 
сюда, на основе чисто физиологических понятий пред- 
ставляется возможным объяснить, явления В Е 
животных без прибегания к эмпирическому понятию о 


«образе», - 
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Критически рассматривая гипоте 
деятельности» животных, Л. Г. Вор 


что нет никаких оснований против 
венные яв 


ЗУ о «психонервной 
онин (1962) считает, 


опоставлять тождест- 
ления «очаг» возбуждения и «образ» и пола- 


гать, что они обозначают принципиально разные дея- 
тельности мозга. 

Физиологические механизмы произвольных движе- 
ний и сложных поведенческих реакций организма, в ко- 
торых отсутствует действие стимулов, характерных при 
осуществлении простых условных рефлексов, делаются 
еще более понятными, когда мы обращаемся к пред- 
ставлениям И. П. Павлова о «рефлексе» цели. Конеч- 
но, проявление этого рефлекса как у животных, так и 
у человека имеет огромное жизненно важное значение. 
К анализу его недавно обратилея-Н. К. Анохин (1962). 
Он показал, что современное состояние науки о высшей 
нервной деятельности и нейрофизиологии позволяет по- 
дойти к изучению целеустремленности поведения с. по- 
зиций чисто физиологических, с точки зрения рефлек- 
торной теории. . ! 


6 Беленков Н. Ю. 


ВНУТРЕННЕЕ ТОРМОЖЕНИЕ 
У ДЕКОРТИЦИРОВАННЫХ ЖИВОТНЫХ 


Процессы торможения, так же как 
буждения, присущи деятельности любо 
ральной нервной системы. 
ной физиологической исти 
деятельность состоит из’ д 


и процессы воз- 
й области цент- 
Нужно считать «установлен- 
ной,— что вся наша нервная 
вух процессов: раздражитель- 
ного и тормозного, вся наша жизнь есть постоянная 
встреча, соотношение этих двух процессов». 
нормальном организме процессы возбуждения и 
торможения в центральной нервной системе находятся 
в определенном соотношении, равновесии, что и обу- 
словливает совершенные и адекватные ответные реакции 
животного на воздействующие на его раздражители. 
Но уже при частичных экстирпациях коры больших 
полушарий это нормальное соотношение процессов воз- 
буждения и торможения, а следовательно, и совер- 
шенство рефлекторных ответов организма в большей 
или меньшей степени утрачивается. 
В павловских лабораториях было установлено 
(М. И. Эльяссон, 1908; В. А. Демидов, 1909; С. П. Ку- 
раев, 1912, и др.), что после частичных экстирпаций 
коры полушарий явления возбуждения у животных на- 
чинают отчетливо преобладать над процессами тормо- 
жения. Так, у собак наблюдалось более продолжитель- 
ное слюноотделение после прекращения пищевого под- 
крепления, затруднялось образование давоеренииролрк 
образование условного тормоза и т. д. Этот вывод не- 


ТИ, П. Павлов, Полное собрание трудов. Т, 1. М,—Л., 
1940, стр, 411, 
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однократно подтверждался в ИсС 
авторов. В более позднее время ослабление процес 
торможения при корковых экстирпациях в 
Л. Г. Воронин (1949), изучавший аналитико-синтетиче, 
скую функцию мозга у собак. 

В отчетливой форме снижение тормозных процессов 
в центральной нервной системе проявляется у живот- 
ных, полностью лишенных коры больших полушарий. 
Уже при общих наблюдениях над нашими оперирован- 
ными кошками бросалось в глаза преобладание у них 
возбудительных процессов над тормозными. Чрез- 
мерная, например, прожорливость, весьма живые 
двигательные реакции на различные индифферентные 
и условные раздражители, трудная угашаемость 


ориентировочных ° рефлексов — свидетельствовало об 
этом. 


ледованиях и Других 


Угасательное торможение 


Угасание ответной реакции при отсутствии постоян- 
ного подкрепления условного раздражителя безусловным 
является одним из основных свойств условного реф- 
лекса и представляет собой одну из распространенных 
форм внутреннего торможения. 

Если у первой декортицированной собаки Г. П. Зе- 
леного (1911—1912) и собаки Н. Ф. Попова (1953) уга- 
шения образованных реакций не отмечалось, то в дру- 
гих работах после выработки у декортицированных жи- 
вотных тех или иных реакций удавалось угашать их 
обычным. методом и наблюдать затем восстановление 
(С. С. Полтырев и Г. П. Зеленый, 1930; Тен Кате, 1934; 
М. А. Панкратов, 1938, и др.). 

Мы также изучали угасательное торможение у де- 
кортицированных кошек. Вначале производилось уга- 
шение оборонительных временных связей (Н. Ю. Бе: 
ленков, 1950а, 1954). Угашение происходило прерыви- 
стыми раздражениями. Интервалы между отдельными 
раздражениями равнялись 5 минутам, но были опыты, 
когда эти интервалы составляли 1 минуту. 


Кот № 6. Угашение оборонительного условного рефлекса, обра- 
зованного на световой раздражитель. Условный равдражитель = 
свет (электрическая лампа 200 вт, 5 секунд) не подкрепляется уд 
ром электрического тока в левую переднюю лапу. 3 
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Поржковый | пообидоный | Интонситиость 
Время применения нения услов- тательной ре- 
условного | НГО. Раздра- акции на ус- 
раздражителя он а - 
_ 1050 234 1 ++ 
Е 10.55 235 2 р 
: 11.00 236 3 ++ 
5 | 11.05 237 4 — 
_ Е А 238 5 5 
| 1115 . 239 6 + 
® | 11:20 240 7 Е 
а | 11.25 241 8 =. 
г 11.30 242 9 "— 
11.35 243 10 — 
11.40 244 И = 
Перерыв 
13.21 | 245 12 | ++ 
``. Таким образом, у этого кота оборонительный двига- 


тельный рефлекс на световой раздражитель угас после 
6 применений данного’ раздражителя без соответствую- 
нцего подкрепления. С такой’же скоростью происходило 
угашениё этого рефлекса и у других четырех бескорко- 
вых кошек. Условный оборонительный рефлекс на зву- 
ковой раздражитель (М5) угашался несколько медлен- 
нее, : спустя 9—11 раздражений, что, конечно, свя- 
зано с тем, что свет является более слабым. раздра- 
жителем, чем звук. Когда интервал времени между 
отдельными раздражениями сокращался до | ми- 
нуты, угасание условного рефлекса на звук насту- 
пало быстрее через 4—7 неподкреплений условного 
сигнала. Если после угашения условного ‹ рефлекса 
в ‘опыте. делался перерыв на 1—11/2 часа, то’ спу- 
стя это время положительные ответы вновь наблю- 
дались. 

_У всех Экспериментальных животных угашались и 
выработанные у них. пищевые двигательные условные 
рефлексы. Опыты происходили в тех же а 
тальных условиях, в каких производилось образование 
положительных пищевых рефлексов. Один из таких опы- 


тов приводится ниже. 
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Кот № 14. ЗОЛИ 1949 г. Угашение пищевого 


лекса. `Условный: 
с частотой 60 в 


двигательного реф- 
Ее (мигание лампочки 100 е 
минуту, секунд). Подкрепление условного сиг- 


нала пищей не производится. 


Порядко- 
вый номер 
В применения 
Ремя | условного 
раздра- 
жителя 


Порядковый Пе С. 
номер приме- |Латент- гательной! 
нения услов- | НЫЙ |Характер двигательной| _ активности 
ного раздра- реакции после оконча- 
жителя в дан- НИЯ АСВ 
ном опыте кундах) условного раз- 
дражителя 


Активная пище- |1 мин..25 сек. 
вая двигатель- 
ная реакция 
же 1 мин. 45 сек. 
же 1 мин. 15 сек. 
же ] мин. 45 сек. 
же 0 мин. 55 сек. 
‚же мин. 24 сек. 
Менее активная |0 мин. 10 сек. 
двигательная : 
реакция 
По клетке ходит | 0 мин.0 сек. 
медленно. Пре- 
кратил движе- 
ния ранее 
окончания дей- 
ствия .‘раздра- 


жителя 
Активная. двига- 
тельная’ реак- 
ЦИЯ ^ 
Слабая ^двига- 
тельная реак- 


Сделал несколь- 
ко шагов 

То же 

Двигательная ре- 
акция отсутст- 
вует 

То же 

То же 

То же 


Перерыв 

Активная — ДВИ- 
гательная ре- 
акция 


й 


Аналогичная картина угашения пищевого Двигатель- 
ного рефлекса происходила и в опытах с другими жи- 
вотными. При действии неподкрепляемого раздражите- 
ля во всех опытах постепенно развивалось торможение 
двигательной реакции. Это было видно не только из 
непосредственного наблюдения за активностью живот- 
ных, но и, как показывает приведенный протокол, из 
постепенного увеличения латентного периода реакции, 
а также из сокращения времени движений животного. 
происходивших после прекращения действия сигнала. 
Снижение двигательной реакции при угашении условных 
рефлексов у бескорковых кошек, как видно из прото- 
кола, происходит волнообразно. Такая же волнообраз- 
ность угашения условных рефлексов отмечается и у 
нормальных животных (Б. П. Бабкин, 1904; И. П. Фро- 
лов и О. А. Виндельбанд, 1995, и др.). 

Полученные данные, сведенные вместе в табл. 4 по- 
зволяют заключить, что оборонительные условные реф- 
лексы у декортицированных кошек угасают быстрее, 
чем пищевые рефлексы. Это можно объяснить тем, что 
пищевые рефлексы у таких животных (как, .по-види- 
мому, и у нормальных) доминируют над другими, они 
являются более стойкими, а потому и более трудно 
угасаемыми (табл. 4). 

Таблица 4 


Количество условных раздражений, не подкрепленных безусловным 
раздражением, после применения которых у декортицированных 
кошек происходило угашение условных рефлексов 


Оборонительный рефлекс Пищевой рефлекс 


№ ‘условный раздражитель условный раздражитель 
животного к. 


свет | метроном свет | метроном | звонок 


13 24 
16 19 
14 20 

29 


Интересно сопоставить скорость угасания условных 
рефлексов у нормальных и У бескорковых т 
Известно, что угасание условных рефлексов у о и 
собак протекает значительно скорее, ме т 
ковых ‹ животных. Проведенные нами 
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Е кошках выявили ту же закономерность. Так 
у нормальных кошек оборонительная двигательная 
связь угасла: у одной через 3 раздражения световым 
сигналом, у другой — через 4 раздражения. Пищевой 
условнорефлекторный двигательный акт, (подбегание к 
месту спуска кормушки), у одной нормальной кошки ис- 
чез спустя 4 звуковых (метроном) раздражения, у 
другой — спустя 6 раздражений. Сходные в этом отно- 
шении материалы получены Ц. Н. Дедабришвили (1947), 
согласно которым угасание двигательного пищевого реф- 
лекса у нормальных кошек происходит после 3—5 раз- 
дражений звуком без сочетаний с пищей. Таким обра- 
зом, угашение условных рефлексов у декортицирован- 
ных кошек наступает после значительно большего 
числа применений неподкрепляемого условного сигнала 
по сравнению с нормальными животными. 

Затяжной характер угасательного процесса ‘у бес- 
корковых кошек, сравнительно быстрое самопроизволь- 
ное восстановление угашенных рефлексов свидетельст- 
вует о сниженном у них уровне тормозных процессов. 
Это снижение способности к торможению у бескорковых 
животных нельзя считать фактом, благоприятным для 
существования. Чем быстрее происходит угасание вре- 
менной связи, тем на более высоком уровне стоят при- 
способительные механизмы животного к изменившимся 
условиям его существования. Это вытекает из того, что 
биологический смысл угасания заключается в быстром 
прекращении той деятельности, которая при данных 
условиях может явиться для животного не только бес- 
полезной, но и вредной, говоря словами И. П. Павлова, 
«зачем быть той или другой деятельности, если она яв- 
ляется при данных условиях неуместной». - 

Однако нужно признать, что наряду с отличитель- 
ными чертами угасания условных рефлексов у нормаль- 
ных и декортицированных животных имеется и несом- 
ненная общность. Это дает основание полагать, что про- 
цессы внутреннего торможения протекают не только в 
коре полушарий, но и в субкортикальных образованиях. 

В. А. Сосенков (1959) в руководимой нами лабора- 
тории показал, что у декортицированых кошек сравни- 
тельно легко могут образовываться сердечные и дыха- 
тельные рефлексы. При подкреплении звука ось 
паров аммиака вырабатывается условнорефлектор 
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брадикардия и задержка дыхания; при подкрепленин 
условного сигнала пищей образуются условнорефлек- 
торная тахикардия и усиление дыхания. Наряду с этим 
У животных возникают и соответствующие пищевые или 
оборонительные двигательносоматические условные ре- 
акции. ВЕ Е те 

В ходе угашения таких оборонительных и пищевых 
условных рефлексов первыми угасали двигательные ре- 
акции, т. е. поиск пищи или движения, направленные 
на избегание аммиака. Эти реакции исчезали спустя 
5—14 применений условного сигнала без подкрепления. 
Только затем наступало угашение вегетативных ‘услов- 
ных реакций. Сердечный компонент угашался после 
27—54 применений звука „без подкрепления, а дыхатель- 
ный — чаще всего несколько позднее. 

Интересно, что по многочисленным данным и у нор- 
мальных животных двигательные условные реакции уга- 
сают раньше вегетативных . [В. М. Касьянов, 1950; 
Ц. Н. Дедабришвили, 1956; Гент с сотр. (\М. Сапь 1949, 
1952) и др.]. По-видимому, вегетативные компоненты 
условных рефлексов в большей степени связаны с дея- 
тельностью подкорки, чем коры полушарий. Отсюда 
и более длительный период их угасания, обусловленной 
большей инертностью протекания процессов в подкор- 
ковых образованиях, чем в корковых. 

Сравнение скоростей угашения дыхательных, сердеч- 
ных и двигательных компонентов условных рефлексов 
у декортицированных и нормальных кошек показало 
(В. А. Сосенков, 1961), что угасательное торможение 
у первых развивается значительно медленнее, чем у вто- 
рых. Так, у нормальных кошек условные двигательные 
реакции, выработанные на действие аммиака и двига- 
тельные пищевые условные реакции, переставали про- 
являться после 6—9, сердечные после 9—12, дыхатель- 
ные — после 6—11 применений неподкрепляемого зву- 
кового сигнала. Факт ослабления процессов утаоа 
ного торможения у декортицированных ох 
таким ‘образом, отчетливо выступает и в этих ры г: 

При исследовании угасания сердечных услов ВеФ- 

можным в деталях проследить раз 
лексов оказалось воз рав, нервной си. 
витие тормозного рей Об интенсивности тормо- 
стеме бескорковых Ж око по отсутствию 
жения можно было судить не 
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разницы частот сердцебив- 
нии До и после действия ус- 
ловного сигнала, но и’ по 
возникновению у животных 
в ответ на неподкрепляе- 
мый сигнал реакции проти- 
воположного знака: тахи- 
кардии при угашении обо- 
ронительных аммиачных 
рефлексов и брадикардии 
при угашении пищевых 
(рис. 12). Эти наблюдения 
наглядно показывают ак- 


тивную природу внутренне- 
го: торможения. 


Генерализация Рис. 12. Развитие угасательно- 


раздражителей 
и дифференцировочное 
торможение 


И. П. Павлов ` считал, 
что «вся высшая нервная 
деятельность представляет- 


го торможения сердечного ком- 
понента пищевого условного 
рефлекса у ‘декортицированной 
кошки № 16. 
На оси абсцисс— порядковые номера 
применений неподкрепляемого услов- 
ного сигнала (тон 1000 гц), на оси 
ординат—разница частот сердцебиений 
до и во время действия условного раз- 
дражителя. Знак + означает учащение 


сердцебиения, знак —Замедление серд- 
ся’в виде двух основных цебиения. 
механизмов: во-первых, в 

виде механизма временной связи, как бы временного 
замыкания проводниковых цепей между явлениями 
внешнего: мира и реакциями на них животного организ- 
ма, и, во-вторых, механизма анализаторов»'. Указывая, 
что определенный анализ осуществляется и низшими 
отделами нервной системы, И. П. Павлов в то же время 
подчеркивал, что высший и тончайший анализ и синтез 
раздражителей достигается только при наличии у жи- 
вотных коры больших полушарий. 

И, действительно, на основании того, что мы наблю- 
дали у наших подопытных животных, можно заключить, 
что с удалением у них коры полушарий навсегда теря- 
ются многие качества в осуществлении тонкого и слож- 


ТИ. П Павлов. Двадцатилетний опыт объективного изуче- 
ния высшей нервной деятельности (поведения) животных. №. - 
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ного анализа агентов, воздействующих на них из внёН- 
него мира. Однако эти же наблюдения показывают, что 
анализаторная деятельность декортицированных жи- 
вотных остается еще на сравнительно высоком уровне. 
Они позволяют говорить о существенной роли в анали- 
заторной деятельности организма не только коры, но 
и ближайших к ней подкорковых образований. 

В лаборатории И. П. Павлова (1927) в эксперимен- 
тах с удалением различных областей коры полушарий 
было установлено, что экстирпация зрительного, слухо- 
вого и других корковых анализаторов исключает осу- 
ществление сложного анализа соответствующих раздра- 
жителей, однако полной утраты условного рефлекторно- 
го анализа при этом не происходит. В последующем 
в большом ряде аналогичных работ отечественных и за- 
рубежных авторов были рабширены и дополнены эти 
первоначальные данные, однако общие выводы, сделан- 
ные И. П. Павловым о сохранении условнорефлекторной 
анализаторной деятельности после удаления отдельных 
областей коры, не изменились и до настоящего времени. 

И. ПИ. Павлов (1927) полагал, что йосле удаления 
какой-либо корковой проекционной области в коре ос- 
таются рассеянные элементы этого анализатора, с функ- 
цией которых и связан условнорефлекторный анализ, 
наблюдаемый после экстирпации. Но с другой стороны, 
не исключена возможность относить этот анализ к дея- 
тельности подкорковых образований, поскольку до на- 
стоящего времени бесспорных доказательств как физио- 
логических, так и морфологических о наличии в коре 
полушарий рассеянных анализаторных клеток не имеет- 
ся (Н. Ю. Беленков, 1954, 1959, 1962; Н. А. Рожанский, 
1957). 

В ходе экспериментов с образованием у бескорковых 
кошек дифференцировок прежде всего выступили резко 
выраженные явления обобщения условных раздражите- 
лей. Как известно, генерализация раздражителей свой- 
ственна всем нормальным животным. Особенно отчет- 
ливо она отмечается на первых стадиях выработки того 
или иного условного рефлекса. Затем эти явления обоб- 
щения относительно быстро исчезают и сменяются спе- 
циализацией рефлекса, выражающейся в мифе не 
ренцировании условного сигнала от инд р 


раздражителей. ы 
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Опыты с декортици 

что Хотя у таких животных п прове оказали, 
условнорефлекторного ответа, но она Вл РБА 
носительной, поскольку животные даже спустя АЙ. 
тельное время после установления того или иного ус- 
ловного рефлекса на определенный сигнал оо 
отвечать аналогичной реакцией и на неприменявшиеся 
ранее раздражители. Из приводимого протокола опыта 
видно, что дача впервые новых, индифферентных, ранее 
не связанных с какой-либо безусловной реакцией раз- 
дражителей, вызывает у бескорковых кошек такой же 
ответ, какой вызывает и условный раздражитель. 


‚ Кот № 4 26/1 1948 г. Пищевая двигательная временная связь. 
Условный раздражитель — Моо, безусловный — пища. 


Порядковый ат д 
номер приме- ыы Ответная реакция на 
Раздражитель | нения раздра- период раздражитель 
жителя (в секундах) 


Метроном - 88 2,2 Быстро ходит по 
клетке, подошел 


к месту кормушки 
через 10 секунд 
То же, подошел к 

месту кормушки 
через 14 секунд 
То же, активная пи- 
щевая двигатель- 
ная реакция 
Подошел к месту 
кормушки через 
Н 12 секунд 
Метроном То же, подошел к 
месту кормушки 
через 6 секунд 
Зуммер Активная пищевая 
двигательная ре- 
акция. Подошел к 
месту кормушки 
через 10 секунд 


Метроном 


Свисток 


отных, как известно, специализа- 
а может происходить не только 
много- 

ифференцировок, но и по мере 
Е : ’ условного сигнала’ 


У нормальных жив 
ция условного рефлекс 


кратного применения основного 
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(Ю. В. Снегирев, 1911; П. С. Купалов, 1915). У бескор- 
ковых животных такой специализации временных связей 
не происходит. Следует обратить внимание также на 
следующее. В. А. Бурмакин (1909), подробно исследо- 
вавший явления обобщения у собак звуковых раздра- 
жений, пришел к выводу, что генерализация условного 
рефлекса происходит не в пределах всего слухового ана- 
лизатора, а лишь в пределах отдельных его частей. Фак- 
ты, подтверждающие это положение, неоднократно от- 
мечались и в работах других сотрудников лаборатории, 
руководимой И. П. Павловым (М. И. Эльяссон, 1908; 
Г. П. Зеленый, 1907, и др.). Наши опыты показывают, 
что у декортицироваиных животных обобщение раздра- 
жителей не ограничивается одноименным анализатором, 
а происходит в более широких пределах. Это видно из 
следующего опыта. 


Кот № 9 6/1 1949 г. Пищевая временная связь. В клетке уста- 
новлен проход, ведущий к кормушке. Условный раздражитель — 
свет от электрической лампы (100 вт), безусловный — пища, нахо- 
дящаяся в конце прохода. 


Порядковый | Латентный о 
номер приме- | период тветная реакция 
Время | Раздражитель | нения раздра- | (в секун- на раздражитель 
жителя дах) 


11.15 | Свет 193 2,4 Быстро ходит по клетке. 
Попал в проход 
на 4-й секунде после 
начала двигательной 
реакции 
11.25 | Хлопки в Та же двигательная ре- 
ладоши акция, попал в про- 
ход на 16-й секунде. 
Не подкреплено 
11.32| Свет Попал в проход на 6-й 
секунде 
11.38 | Хлопки в Та же реакция, попал 
ладоши в проход на 10-й се- 
кунде. Не подкреп- 
лено 


Если исходить из предположения, что ретикулярная 
формация головного мозга принимает какое-то участие 
в проявлении описываемых условных рефлексов, то мо- 
жет быть широкая генерализация раздражителей А бес- 
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‘орковых коше 
ее а связана с присущим ей свойством 

3 диированные процессы. Кора же пол 
рий наделяет условный рефлекс особыми специал ее. 
ванными качествами и подавляет иррадиацию ИВА 

Однако определенная специализация условных ег 
лексов все же может происходить и у бескорковых ко- 
шек: Для этого необходимо, чтобы в процессе опытов 
индифферентные (побочные) раздражители применялись 
систематически и не подкреплялись. Другими словами 
требовалось образование дифференцировок, даже в тех 
случаях, когда. нужно было избавиться от генерализа- 
ции раздражителей, ‘весьма далеких от основного услов- 
ного. сигнала. 3 

Ниже приводится протокол опыта, показывающий 
необходимость специального образования дифференци- 
ревки у бескоркового животного на действие таких от- 
даленных друг от друга раздражителей, какими явля- 
ются метроном и свисток. : : 

Кот № 14 5/\ 1949 г. Пищевой двигательный рефлекс. Условный 


раздражитель — Мэх, безусловный — пища. `Свисток -(30 секунд) 
не подкреплялся пищей. 


Порядковый | Латентный 
номер приме- | период Ответная реакция 
Время | Раздражитель | нения раздра- | (в секун- на раздражитель 
жителя дах) 


. . 


11.45 | Свисток и 0,0 Двигательная реакция 
отсутствует 
11.50 | Метроном 354 2,0 Активная пищевая дви- 


. гательная реакция. 
Подошел к кормушке 
через 8 секунд 


11.55 | Метроном 355 9 То же, подошел к кор- 
мушке через-6 секунд 

12.00 | Свисток 18 0,0 Двигательная реакция 

. отсутствует 

12.05 | Свисток 19 0,0 Двигательная реакция 
отсутствует 

12.11 | Метроном 356 3,0 Активная двигательная 


реакция. Подошел к 
кормушке через 9 се- 
кунд 


о Следовательно, можно считать, что у кота № 14 ой 
ле 16 применений дифференцировочного сие м 
стка, последний был отдифференцирован от пол 
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ного действия метронома. Сходные данные удалось по- 
лучить и в опытах с котом № 6. В течение 4 дней потре- 
бовалось дать 22 раздражения свистком в чередовании 
с положительным сигналом — звонком, чтобы этот раз- 1 
дражитель перестал вызывать у животного двигатель- , 
ную пищевую реакцию. | 
Опыты показали, что если отрицательный сигнал при- 
меняется сразу вслед за положительным, то при этом 
вместо торможения возникает возбуждение движений 
декортицированного животного. Далее оказалось, что 
если в опыте первое раздражение тормозным сигналом не 
вызывает у животного отрицательной реакции, то она на- 
ступает при повторном его применении. Данные факты 
еще раз говорят о доминировании у декортицированных 
животных процессов возбуждения. По-видимому, слабые 
тормозные процессы у них не могут в достаточной сте- 
пени противостоять процессам возбуждения. 
Под термином «суммационный рефлекс», введенным 
И. П. Павловым, подразумевается явление, когда воз- 
буждение от индифферентного раздражителя, суммиру- 
ясь с возбуждением какого-либо нервного центра, про- 
является в той или иной форме деятельности животного, 
свойственной функции этого центра. К. С. Абуладзе 
(1949) пришел к выводу, что любой раздражитель, по 
своим физическим качествам далеко отстоящий от ус- 
ловных раздражителей, может дать реакцию, подобную 
выработанному условному рефлексу. О. П. Ярославцева 
(1945) на основании своих наблюдений также сделала 
заключение, что при наличии общего пищевого возбуж- 
дения всякий индифферентный раздражитель может вы` 
звать пищевую реакцию как. двигательную, так и сек” 
реторную. Однако, если у животных, обладающих корой 
больших полушарий, явления: генерализации от явлении 
суммации сравнительно легко можно отличить потому, 
что при суммации в отличие от генерализации эффект 
вызывают любые, даже очень далеко отстоящие по сво- 
им свойствам раздражители, то У декортицированных 
животных это сделать значительно труднее, так как ге- 
нерализованные ‘ответные реакции У них имеют место 
и при применении весьма отдаленных от условного сиг- 
нала, раздражителей, и отличить их от суммационных 
рефлексов по другим признакам не представляется воз- 
можным. Чем ниже уровень центральной нервной си- 


94 


стемы, тем в более обнаженном виде выступают в нём 
явления суммации. Но каков бы ни был механизм гене- 
рализации раздражителей у нормальных животных, ве- 
роятно, и у них в осуществлении этого явления сумма- 
ция может играть определенную. роль. 

Итак, становится очевидным, что. у декортицирован- 
ных животных явления обобщения раздражителей и свя- 
занные с этим проявления процессов иррдиации по срав- 
нению с нормальными обнаруживаются в более резко 
выраженном виде. Это можно объяснить отсутствием 
у декортицированных животных достаточной силы тор- 
мозных процессов, которые необходимы для установ- 
ления тонких специализированных’ рефлексов. С этой 
‚точки зрения представляются особо интересными иссле- 
дования, проведенные специально с целью образования 
тех или иных дифференцировок у бескорковых жи- 
вотных. 

Из литературы известны лишь единичные такие по- 
пытки. С. С. Полтырев и Г. ЦП. Зеленый (1930) у своих 
собак образовали ряд дифференцировочных условных 
рефлексов. У одной собаки звук свистка подкрепляли 
ударом электрического тока в левую переднюю лапу, а 
звук трещотки — в правую переднюю лапу. После 103 со- 
четаний со свистком животное поднимало левую лапу, 
а после 43 сочетаний с трещоткой — правую. У второй 
собаки тон «с» духового камертона являлся положи- 
тельным оборонительным сигналом, а тон «фис»—отри- 
цательным, т. е.неподкрепляемым ударом электрического 
тока. После 47 повторений тон «фис» начал вызывать 
меньший эффект, чем тон «с». Это снижение эффекта 
постепенно увеличивалось и достигло наименьших ве“ 
личин через 158 применений этого тона через месяц 
после начала работы. Авторы пришли к выводу, что 
слуховой аппарат собаки отличал тона, но полной 
дифференцировки добиться было невозможно из-за то- 
го, что у животного были ослаблены процессы тормо- 
жения. в 

Метлеру, Метлеру и Куллеру (1935) у собаки с уда- 
ленной корой полушарий удалось отдифференцировать 
действие тона 1000 гц от звонка. Бромилей (1948) также 
указывает на возможность получения т 

лишенных неоко . 
вок НОУ ф, Попов (1958) не смог У 
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бескорковой собаки образовать дифференцировку на 
различные частоты метронома. 

Тен Кате (1934) у декортицированных кошек выра- 
батывал дифференцирование звонка от’. метронома, а 
также и других звуков. Однако ему не удалось отдиф- | 
ференцировать тон 4 от тона 47, а также получить диф- 
ференцировку .на ‹ различные интенсивности звука. | 
М. А. Панкратов (1938) у декортицированной кошки об- | 
разовал относительную дифференцировку Мод от Мэ. 
Выработка ее происходила весьма медленно. Хотя ‘пер: 
вые признаки торможения двигательной реакции Муову 
выражавшиеся в увеличении латентного периода, нача- 
ли проявляться через 15—20 раздражений, только после 
того, когда было дано 150 отрицательных раздражений 
и 140 положительных, дифференцировочный сигнал, по- 
ставленный на первое и другие места в опыте, более 
или менее постоянно вызывал отрицательную реакцию. 

Не ‘ограничиваясь только констатацией фактов ши- | 
рокого проявления явлений генерализации у кошек, ли- 
шенных коры полушарий, мы детально изучали способ- 
ность их к дифференцированию некоторых раздражи- 
телей. 

Дифференцирование звуковых раздра- 
жений. В первом варианте наших опытов (Н. Ю. Бе- 
ленков, 1950а, 1954) у подопытных кошек уже были 
образованы ранее двигательные оборонительные реф- 
лексы на М». В качестве дифференцировочного, непод- 
крепляемого. раздражителя использовался М!оо. У 0бо- 
их животных, у которых .вырабатывалась такая диф- 
ференцировка, применение этого сигнала в начальный 
период. работы вызывало; как и при действии Мооо, 0бо- 
ронительную реакцию. После 30—40 применений диф- 
ференцировочного сигнала двигательный ‘ответ начал 
ослабевать; но`только через>250—280 раздражений была 
зафиксирована полная‹дифференцировка, когда постав- 
ленный в опыте на первом месте Ми не сопровождался 
никакими признаками двигательной оборонительной ре- 
акции животных. Следующий протокол опыта показы- 
вает наличие‘у декортицированной кошки Полной диф- 
ференцировки Мл и М!оо. 

Кот №9 7/1 1949 г. Оборонительный условный рефлекс. Мо 
подкрепляется ударом электрического тока в лапу животного, 
Мио не подкрепляется, 


Порядковый И 
Вы НЕ номер нтенсивность 
р аздражитель применения условной 
раздражителя реакции 


о неь ЕВЕ ВИНЕ 
10.40 985 
10.45 297 
10.50 286 
10.55 987 
11.00 998 
11.05 988 


11.10 299 
11.15 М 289 


+ 
11.20 300 + 


В опытах с дыхательными условными рефлексами, 
выработанными при подкреплении условного раздра- 
жителя парами аммиака, Н. Беленков, Г. Поторейко 


Рис. 13. Дифференцирование декортицированной о 
частот М:»2 (положительный сигнал, подкрепляемый пар 
ми аммиака) и Ме (отрицательный сигнал). 


ль: 
Значение кривых (сверху вниз): пневмограмма, условный ты . 
безусловный раздражитель, отметка времени (2 секунды). 


и Р. Старцева (1956) образовывали у декортицирован- 
ных кошек дифференцировку на М12о и Ме. В ее 
ленный период работы было отмечено отчетливое ДЕ 
ференцирование животными этих р т 
(рис. 13), однако в последующем исчезла не не и. 
дифференцировка, но и ответы на положитель т 
нал. У животных наблюдалось состояние, имет 
определенное сходство с невротическими и 
нормальных животных. Попытка О ее 
из декортицированных кошек ре ие 
и М,5 окончилась неудачно. В течение эт 
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было дано 90 отрицательных раздражений и столько 
же положительных, 

Дифференцировка частот Мио и Мо была достиг- 
нута у декортицированных кошек и на основе пищевых 
двигательных рефлексов (Н. Ю. Беленков, 1954, 19506). 
Во время опыта животные находились в клетке с уста- 
новленным проходом, в который они должны были по- 
пасть, чтобы получить при действии условного сигнала 
пищу. Положительным, подкрепляемым сигналом яв- 
лялся Мо, отрицательным — М1оо. В начале опытов 
оба эти сигнала вызывали пищевую двигательную ре- 
акцию и животные при любом из этих раздражений по- 
падали в проход (см. протокол). 

Кот №6 10ЛГ 1948 г. Пищевая временная связь. Мо под- 


крепляется пищей, Ми не подкрепляется. В клетке установлен 
проход, ведущий к пище. 


Время от начала 


Порядковый 
: номер Латентный двигательной реакции вызывал 
Время Раздражитель применения период до момента попадания 
раздражителя | (В секундах) аль О реакцию. 
ы ние того | 
1.25 Мо 28 3 4,0 можению. 
1.33 Мж 29 1,5 6,5 тормозных 
11.40 Муоо 3 1,5 7,5 са, и на 
11.46 | Мж 30 1,5 3,5 Е 
11.52 Мо 31 1,5 2,5 
12.08 М: 4 2,0 2,0 
12.17 Мо 5 1,5 3,0 
12.22 Мо 32 1,5 2,0 


Образование дифференцировки происходило медлен- 
но, Хотя первые признаки торможения двигательной 
реакции при действии М1оо, выражавшиеся в увеличении 
латентного периода и замедлении движений животного, 
начали проявляться уже через 15—20 его применений, 
только на втором месяце работы, после дачи 150 отри- 
цательных и 140 положительных раздражений была 
достигнута ‘полная дифференцировка. В этом случае 
условный отрицательный сигнал, поставленный на пер- 
вом и других местах в опыте, приводил к полному тор- 
можению двигательной пищевой реакции. Следующий 
протокол иллюстрирует образованную дифференци- 


ровку. 
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Кот №6 12/Ш 1948 г. Условия опыта те же 


Порядковый 
номер Латентный Е. от начала, 
применения период тельной реакции 


раздражителя | (В секундах) Ио мы 


Время Раздражитель 


13.15 Мо 152 
13.20 Мю 157 
13.55 Мю 153 
13.30 Мо 158 
13.36 Мю 154 
13.41 М, 155 
13.46 Мао 159 


Подобная дифференцировка была образована и у 
другого декортицированного кота (№ 9). Однако у не- 
го она была менее постоянна; в некоторых случаях 
отрицательный сигнал, поставленный на первом месте, 
вызывал все же, хотя и не интенсивную, двигательную 
реакцию. Правда, следующее за этим: второе примене- 
ние того же сигнала всегда приводило к полному тор- 
можению. Этот факт лишний раз иллюстрирует слабость 
тормозных процессов у животных, лишенных неокортек- 
са, и наличие у них в мозгу хорошо выраженных сум- 
мационных процессов. 

Дифференцирование различных частот ударов мет- 
ронома у нормальных кошек изучала А. А. Маркова 
(1955). Оказалось, что при постепенном сближении ис- 
ходных частот 120 и 208 можно добиться дифференци- 
рования ими частот 196 и 208. Следовательно, дифферен- 
цирование частот метронома декортицированными кош- 
ками производится значительно хуже, чем нормальными. 
Однако если дифференцировки различных темпов одно- 
го и того же звука (метронома) отличаются несовер- 
шенством и образуются у декортицированных кошек © 
трудом, то дифференцировки непрерывных тонов раз- 
личных высот у таких животных могут быть более со- 
вершенными. Это было обнаружено в нашей лаборато- 
рии В. А. Сосенковым (1959, 1961). > 

Опыты проводились на основе выработанных а 
кошек сердечных и дыхательных условных рефле и 
У кошки № 96 положительный сигнал тон 1000 ве я: 
креплялся вдыханием паров аммиака, В в 
зованию у ней условнорефлекторной задер 

99 
7* 


и замедлению сердечной деятельности. Тон 
подкреплялся. Первые признаки образова 
ренцировки появились через 55 отрицательных раздра- 
жений и 43 положительных; после 100 применений отри- 
цательного сигнала дифференцирование было выражено 
весьма отчетливо и постоянно (рис. 14). Зате - 
тельный сигнал был приб = 

риближен к положительному и 
стал теперь тоном 750 гц. Образовать такую дифферен- 
цировку у этого кота не удалось 

В. опытах с котом № 37 тон 1000 гц подкреплялся 
дачеи пищи, вызывавшей у животного тахикардию и 
усиление дыхания, тон 500 гц не подкреплялся. Отчет- 
ливая дифференцировка образовалась после 14 дней 
опытов, в которых было дано 98 отрицательных раздра- 
жений. При этом положительный сигнал всегда вызывал 
тахикардию и полипноэ, а при действии отрицательного 
сигнала изменения отсутствовали или происходило даже 
замедление сердцебиения и урежение дыхания. Далее, 
для выяснения предела дифференцировочной способно- 
сти животного отрицательный сигнал постепенно при- 
ближался к положительному. Оказалось, что кошка диф- 
ференцировала тоны 800 и 1000 гц. После дальнейшего 
сближения сигналов дифференцировка нарушилась. 

В другой постановке опытов, когда каждый из двух 
звуков подкреплялся различным безусловным раздра- 
жителем, удалось достигнуть у декортицированных ко- 
шек еше более тонких дифференцировок. Так, у кошки 
№ 30 были выработаны две условнорефлекторные реак- 
ции: пищевая на тон 1000 гц и оборонительная (ам- 
миачная) на тон 300 гц. В ходе работы пищевой услов- 
ный сигнал постепенно приближался к тону аммиачного 
сигнала. При такой постановке опыта удалось достичь 
того, что кошка после 293 применений пищевого сигна- 
ла и 75 аммиачного отличала тон 360 от тона 300. Одна- 


В 500 гц не 
НИЯ диффе- 


Рис. 14. Дифференцирование декортицированной кошкой № 26 то- 
на 1000 гц (положительный сигнал, подкрепляемый парами аммиака) 
и тона 500 гц (неподкрепляемыи сигнал). 


ельная реакция при дейст- 
А условнорефлекторная брадикардия, апноэ иобщедвигат. 

вии В р гц. /а—исходная электрокардиограмма (частота сокращений со 
184 в минуту); ТО ВлекУОЕ рва во время мы ООО 

й ; 2—пневмограмма. ух — 
стота сердцебиений 150 в минуту); пн О 
ра еще ниже отметка р 
3. тель, нижняя — безусловный раздражитель, 
секундах. Б^ отсутствие заметных изменений сердечной ай На 
с — ограмма 
действии тона 500 гц. /а—исходная электрокарди ь Де НОТ 
ТВИЯ отрицательн! 

160 в ту): 16—электрокардиограмма во время дейс р . 
с (частота  окращений сердца 160 в минуту); 2—пневмограмма 
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ко дальнейшее сближение двух тонов вызвало рас: 
стройство дифференцировки (рис. 15 и 16). У другой 
декортицированной кошки № 36 пределом дифферен- 
цировки были тоны 390 и 300 гц. 
Эти опыты с образованием дифференцировок путем . 
подкрепления каждого из условных сигналов разными 
по своему биологическому значению безусловными раз- 


100 700 


480 460 440 


300 5900  з00 8 


Рис. 15. Образование дифференцировки У декортицированной 

кошки № 30 при постепенном сближении звуковой частоты 

условного сигнала (1000 гц), подкрепляемого пищей, к часто- 

те условного сигнала (300 гц), подкрепляемого парами аммиа- 

ка. Расстройство дифференцировки при сближении дифференци- 
руемых звуков до комбинации 350—300 гц. 


На оси абсцисс — опытные дни, на оси ординат — разница частот сердцебиений 

до и во время действия условных сигналов. Знак + означает учащение сердце- 

биения, знак — замедление сердцебиения. Верхняя кривая —ответная реакция на 

пищевой условный сигнал, нижняя—на аммиачный условный сигнал. Цифры по 
ходу кривых обозначают высоту тона в герц. 


дражителями (пища, аммиак) можно объяснить возник- 
новением концентрации возбуждения на применяемые 
условные раздражители (К. С. Абуладзе, 1951; М. И. Ха- 
нанашвили, 1955). Трудно полагать, чтобы и в этих 
случаях при дифференцировании отсутствовали тормоз- 
ные процессы. Но даже если этот вариант опытов и не 
доказывает развития в мозгу декортицированных жи- 
вотных процессов внутреннего торможения, то он оста- 
ется интересным тем, что показывает способность этих 
животных к довольно тонкому дифференцированию про- 
стых звуков. Следует сказать, что в нашей же лабора- 
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тории Т. Е. Калининой 
(1942) в опытах на прак- 
тически полностью декор- 
тицированных животных 
удавалось вырабатывать 
такие же по тонкости 
дифференцировки на раз- 
личные тона классичес- 
ким методом, т. е. при 
неподкреплении одного из 
сигналов. 

Т. Е. Калинина (1961) 
подтвердила факты В. А. 
Сосенкова. Три: кошки, 
практически лишенные 
всего неокортекса, диффе- 
ренцировали подкрепляе- 
мый пищей тон 1000 гц 
от неподкрепляемого то- 
на 750-гц, а две дру- 
гие — 1000 от 800—840 гц. 
По данным Т. Е. Кали- 
ниной (1962), полученным 
в аналогичных экспери- 
ментах, но с нормальны- 
ми кошками, последние 
дифференцируют — тоны, 
сближенные до 850—900 
и 1000 гц. 

Таким образом, из эк- 
спериментальных резуль- 


Рис. 16. Мозг кошки № 30 после 
удаления коры больших полуша- 
рий.. 
а_слева; б—справа; в—сверху. Полуша- 
рия покрыты рубцовой тканью. 


татов вытекает, что у декортицированных кошек способ- 
ность к дифференцированию тонов различной высоты 
лишь незначительно снижена по сравнению с нормальны- 
ми кошками. Однако следует отметить, что достигается 
это у оперированных животных с гораздо большим тру- 
дом. Описанные исследования дают возможность сделать 
вывод, что лишение коры полушарий животных в боль- 


шей степени отражается на 


дифференцировании рит- 


мических раздражений, чем на дифференцировании Т0- 


нальных раздражений. 


более сложны, ‘чем вторые, 
ние, помимо звука, частота прерывания его, 


Первые 
поскольку здесь имеет значе- 


ИЗ НИХ, по-видимому 


т. е. вре- 
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менный фактор. Отсюда можно понять большую роль 
в анализе этих раздражений коры полушарий. 

Итак, условнорефлекторный анализ простых звуко- 
вых раздражений у животных в значительной мере мо- 
жет осуществляться подкорковыми структурами (внут- 
реннее коленчатое тело, заднее двухолмие). В пользу 
этого указывают и исследования других авторов. Так, 
в многочисленных экспериментах с удалением у живот- 
ных не только слуховой коры, но и более обширных ее 
областей [Бутлер и др. (В. ВиШег, 1957), Тунтури 
(А. Типы, 1955), Томпсон (В. Тошрзоп, 1960) и др.] 
показано, что при этом страдают определенные стороны 
звукового анализа, однако дифференцировка простых 
тонов и даже интенсивности звука при этом сохраня- 
ются. На основании исследований, проведенных на со- 
баках, Т. А. Меринг (1961) также приходит к заклю- 
чению, что условнорефлекторный анализ звуковых раз- 
дражителей может происходить не только в коре, но и 
в нижележащих уровнях центральной нервной системы. 
М. Е. Афанасьев (1946) сообщает, что ему удавалось 
отмечать дифференцирование музыкальных тонов у 
3 собак, полностью лишенных больших полушарий. 
У таких животных были выработаны на ре и ля дви- 
гательные пищевые рефлексы, на тон до — двигатель- 
ный оборонительный рефлекс. Если до и ре собаки не 
могли различать, то до и ля, ре и ля — дифференциро- 
вали. 

Кацуки (У. Каёзи в, 1959) регистрировал электри- 
ческие реакции одиночных нейронов на различных уров- 
нях слухового тракта (слухового нерва, дорсального 
и вентрального кохлеарного ядра, трапециевидного те- 
ла, внутреннего коленчатого тела, а также на уровне 
коры больших полушарий) при раздражении кошек то- 
нами от 30 до 20000 ги. Наиболее узкая область отве- 
тов одиночного слухового нейрона была обнаружена в 
коленчатом теле, на уровне коры она оказалась значи- 
тельно более широкой. На основании этого автор при- 
шел к заключению, что анализ звука завершается в об- 
ласти коленчатого тела. 

Сделанные выводы, конечно, не относятся к анализу 
сложных, комплексных раздражений, которые, как по- 
казано еще в лаборатории И. П. Павлова (1927), не 
могут осуществляться при отсутствии корковых слухо- 
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камере с 
животного | 
попадание в 
непрерывног 
В начале 
НЫЙ СВетОвь 
ную пищеву 
ЖИВОТНОГО К 


вых проекционных областей. По-видимому 
ры полушарий в слуховой функции организ 
ется главным образом в анализе и синтезе с 
понентов звуковых раздражений. 

. ртиколизация зрительных функций 
выражена у кошек в значительно большей степени. чем 
кортиколизация слуховых функций, все же у декортици- 
рованных животных остается восприятие света. Осно- 
вываясь на этом, мы пытались образовать у них свето- 
вые дифференцировки (Н. Ю. Беленков, 1950а, 19506, 
1954). 

В опытах с котом № 6 условным подкрепляемым 
пищей сигналом являлся непрерывный свет (электриче- 
ская лампа, подвешенная в экспериментальной клетке 
на расстоянии 1 м от пола), а неподкрепляемым — 
свет, прерывающий | раз в секунду. Кот находился в 
камере с установленным в ней проходом, в которой у 
животного ранее был выработан условный рефлекс на 
попадание в проход, ведущий к кормушке, при действии 
непрерывного света. 

В начале этих опытов и положительный, и отрицатель- 
ный световые сигналы вызывали активную двигатель- 
ную пищевую реакцию, которая завершалась подходом 
животного к месту кормления. Через 5 дней начали по- 
являться и тормозные реакции, но они отмечались как 
при действии отрицательного сигнала, так и положи- 
тельного; наблюдались беспорядочные ответы животных 
на раздражители. Однако в дальнейшем положительный 
сигнал перестал вызывать тормозную реакцию, а отри- 
цательный, хотя и приводил к двигательному пищевому 
ответу, но этот ответ был выражен значительно слабее, 
чем при действии подкрепляемого сигнала. Более полно 
отдифференцировать эти два световых раздражителя 
не удалось. 

Аналогичную картину нервной деятельности при об- 
разовании дифференцировки на прерывистый и ее. 
рывный свет мы наблюдали и у декортицированно 
кота № 9. В опытах с этим животным прерывистый свет 
являлся положительным сигналом, а непрерывный — от- 
рицательным. В остальном условия экспериментов Е 
теми, что и в опытах с предыдущим котом. И В 
начале опытов оба сигнала вызывали пищевую д 
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значение ко- 
ма заключа- 
ложных ком- 


тельную реакцию. В следующий период появились при- 
знаки торможения двигательной реакции при действии 
отрицательного раздражителя, но они имели место и 
при действии подкрепляемого сигнала. В дальнейшем 
это явление исчезло, а торможение на отрицательный 
условный раздражитель усилилось. Из протокола 13 
дня опытов, приводимого ниже, можно видеть, что при 
применении неподкрепляемого дифференцировочного 
сигнала латентный период двигательной реакции был 
В большинстве случаев увеличен; было увеличено также 
и время попадания животного в проход. Опыт показы- 
вает, кроме того, что в одном случае при включении 
отрицательного раздражителя кот, начав свои движения, 
затем приостановил их и в проход не пошел, в другом 


случае этот раздражитель совсем не вызвал у него дви- 
гательной реакции. 


Кот №9 15/УП 1948 г. Пищевой условный рефлекс. Свет пре- 
рывистыи подкрепляется пищей, свет непрерывный (30 секунд) не 
подкрепляется. В клетке установлен проход, ведущий к кормушке. 


Время от начала 
Порядковый |Латент-| двигательной ре- 
номер НЫЙ акции до момента 


Время Раздражитель применения | период| попадания живот- 
раздражителя | (в сек.) ного в проход 
(в сек.) 
10.45 | Свет непрерывный 87 12 7 
10.52 | Свет прерывистый 133 5 5 
10.59 | Свет непрерывный 88 8 3 
11.10| Свет прерывистый 134 3 3 
11.20| Свет непрерывный 89 4 17 
11.27 | Свет непрерывный 90 12 0 
11.34 | Свет прерывистый 135 3 4 
11.42 | Свет непрерывный 91 10 12 
11.50 | Свет непрерывный 92 0 0 
11.58 | Свет прерывистый 136 6 10 
12.04 | Свет непрерывный 93 9 26 


Дальнейшая работа с котом № 9 не изменила общей 
картины реакции животного на дифференцируемые раз- 
дражители. Поставленный на первом месте в опыте от- 
рицательный дифференцировочный сигнал никогда не 
сопровождался полным отсутствием двигательной реак- 
ции животного. Полное торможение наблюдалось только 
в том случае, если тормозные сигналы следовали под- 


ряд один за другим. 
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ных кошек 
ности света, 
ными резул 
поводу с КО 
подвешено 1 
МОЩНОСТЬЮ 


Суммация и сохране 
но проявлялось у ее о нагляд- 
Это наблюдалось не только в ярк рковых животных. 
ниях последовательного оБенЕЫ НН явле- 
ном снижении интенсивност ее 

и двигательной ответной 
реакции животного на положительный сигнал, ко 
перед применением его животное раздражалось "то = 
ным раздражителем. Так, в тех случаях, когда Е 
ложительного сигнала предшествовал › даче по- 
сигнала, на этот положител Й р. 
вы д ьный сигнал животные отве- 

. д тным периодом и попадали в про- 
ход за больший интервал времени, чем тогда, когда та- 
кие тормозные раздражения в опыте отсутствовали. 

Таким образом, в опытах с декортицированными 
кошками нам не удалось достигнуть полной дифферен- 
цировки прерывистого и непрерывного света. Полу- 
ченные результаты позволяют считать, что у кошек была 
образована только частичная дифференцировка. 

Что касается попытки образовать у декортицирован- 
ных кошек дифференцировку на различные интенсив- 
ности света, то она окончилась полностью отрицатель- 
ными результатами. В опытах, поставленных по этому 
поводу с котом № 6, в экспериментальной клетке было 
подвешено две электрические лампы, свет одной из них 
мощностью 100 вт являлся положительным сигналом 
и регулярно подкреплялся пищей, а свет другой лам- 
пы мошностью 25 вт — неподкрепляемым раздражите- 
лем. Эксперименты проходили в обычных условиях, В 
клетке с установленным в ней проходом. В этой серии 
опытов в течение 2,5 недель было дано 85 раздражений 
отрицательным сигналом и столько же раздражений 
положительным. При этом никаких признаков различе- 
ния котом № 6 разных интенсивностей света обнаруже- 
но не было. 

Итак, из опытов с образованием дифференцировок на 
световые раздражения следует, что зрительный анализ 
у декортицированных кошек крайне примитивен и ско” 
рее всего такие животные обладают возможностью от 
личать лишь свет от темноты. 

Проблема физиологической природы внутреннего 
торможения до настоящего времени во многом продол- 
жает оставаться не разрешенной (П. С. Купалов, 1955: 
П К Анохин, 1958, и др.). Среди спорных вопросов 
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этой сложной проблемы высшей нервной деятельности 
меньше других подвергается разработке вопрос о мозго- 
вых структурах, связанных с осуществлением внутрен- 
него торможения. Это, по-видимому, объясняется тем, 
что представление об исключительной локализации про: 
цессов внутреннего торможения в коре больших полу- 
шарий прочно укрепилось во мнениях многих иссле- 
дователей. Однако, как показывают опыты с декорти- 
цированными животными, элементарные отрицательные 
условные рефлексы образуются и в отсутствии коры 
больших полушарий. Как видно, условные рефлексы, 
выработанные у бескорковых животных, подвергаются 
угашению с последующим восстановлением; у таких жи- 
вотных образуются определенные дифференцировки. Сле- 
довательно, процессы внутреннего торможения развива- 
ются не только в корковых образованиях. 

Эти исследования дают право сделать важное за- 
ключение, что кора полушарий придает процессам вну- 
треннего торможения особые качества, которые отсут- 
ствуют в нервной деятельности декортицированных жи- 
вотных. Внутреннее торможение в жизнедеятельности 
нормального животного позволяет ему приспосабливать- 
ся к изменяющимся условиям существования. Оно быст- 
ро возникает и быстро исчезает. Это свойство в значи- 
тельной степени отсутствует в нервной системе декор- 
тицированных животных; угасательное торможение раз- 
вивается у них с трудом, в течение более или менее 
длительного периода, а дифференцировки, если и обра- 
зуются, то только после длительной тренировки, не го- 
воря уже о том, что возможны они у таких животных 
только на относительно простые раздражители. Что ка- 
сается таких форм торможения, как условный тормоз и 
запаздывающее торможение, то мы не располагаем по- 
ка данными, говорящими о возможности их выработки 
у декортицированных животных, 

Л. Г. Воронин (1957) пишет: «Чем более развита 
нервная система животных, тем выше подвижность про- 
цессов возбуждения и торможения, тем быстрее осуще- 
ствляется тренируемость ее и тем больше устойчивость 
нервной системы к частым и резким переменам внешних 
воздействий». Такое представление гармонирует с на- 
шим заключением об особенностях нервной деятельно- 
сти декортицированных животных. С известным основа- 
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нием она может быть сравнима с нервной деятельно- 
стью низших животных, не обладающих корой больших 
полушарий. 

Если у таких позвоночных животных, у которых не 
имеется коры полушарий (рыбы, рептилии и др.) вы- 
рабатываются различные виды условного торможения 
(Д. А. Бирюков, 1951; Л. Г. Воронин, 1957, и др.), то 
следует считать, что эти свойства подкорки не исчезли 
в процессе эволюции, хотя при развитии коры полуша- 
рий последняя и взяла на себя исключительно важную 


роль в осуществлении процессов внутреннего тормо- 
жения. 


МОРФОЛОГИЧЕСКИЕ ИССЛЕДОВАНИЯ МОЗГА 
ДЕКОРТИЦИРОВАННЫХ ЖИВОТНЫХ 


Микроскопические исследования мозга Животных, 
подвергшихся удалению коры больших полушарий и 
затем находившихся в экспериментах, преследуют цель 
не только установления размеров корковой экстирпации 
и возможных других повреждений мозга, но и опреде- 
ления областей распространения вторичных изменений 
как в коре, так и в подкорковых структурах. Эти мор- 
фологические данные являются важными и даже необ- 
ходимыми при интерпретации получаемых физиологиче- 
ских фактов. Произведенные исследования преследовали 
следующие задачи: а) установить объем экстирпации 
неокортекса и те цитологические изменения, которые 
имели место в остатках неудаленной коры, 6) устано- 
вить морфологическое состояние и изменения клеточных 
структур подкорковых нервных образований, в) изучить 
миелоархитектонические изменения в оставшемся мозгу 
и, наконец, г) установить общие закономерности изме- 
нения мозга кошек после удаления у них неокортекса. 

Было изучено восемь остатков мозга декортициро- 
ванных животных, пять из них изучались научным со- 
трудником Физиологического отдела имени И. П. Пав- 
лова Института экспериментальной медицины (Ленин- 
град) Е. С. Павлович (материалы, полученные ею, и 
составляют основное содержание настоящей главы), три 
мозга исследовались ассистентом кафедры нормальной 
физиологии Горьковского медицинского института 
В. А. Сосенковым под руководством О. С. Адрианова 
(Институт мозга АМН СССР, Москва). 
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Рис. 17. Границы экстирпации и повреждения коры полушарий у 
кошек (по результатам микроскопических исследований). 


А-—кот № 6, Б-кот № 4, В-кот № 9. Слева—левое полушарие, справа правое по- 

лушарие. Черным обозначена экстирпированная кора, двойной штриховкой— остав- 

шаяся кора, но подвергшаяся полному перерождению, простой штриховкой- кора, 
цитоархитектонически измененная частично. 


Вскрытие черепной полости показало, что почти У 
всех кошек, несмотря на неодинаковые сроки жизни, 
патологоанатомические изменения оказались одинако- 
выми. Белое вещество, которое после экстирпации не- 
окортекса оставалось на поверхности полушарий, пол- 
ностью исчезало, в связи с чем происходило разруше- 
ние боковых желудочков мозга. Пространство, которое 
оставалось на месте рассосавшегося белого вещества, 
заполнялось ликвором, превращаясь в каждом полуша- 
рии в большую цистерну, переходившую в базальном 
направлении В уцелевшие отделы мозговых желудочков: 
Система ликворообращения перестраивалась =". 
но и оперированный мозг приобретал форму своеобраз 


ного органа (Е. С. Павлович, 1955). 
Ш 


Исследования установили, что объем удаленной ко- 
ры при наших операциях всегда был приблизительно 
одинаков, и если неокортекс экстирпировался без пер- 
вичных повреждений подкоровых образований, то ги- 
стологические изменения в оставшемся мозгу кошек 
оказывались более или менее сходными. Поэтому мы 
приводим здесь описание микроскопического изучения 
мозга лишь четырех экспериментальных животных, в 
котором внимание было уделено как исследованию ми- 
елоархитектонической картины, так и цитоархитекто- 
нической. 

Кот № 9. После докортикации жил 21. года. Умерщ- 
влен искусственно. Общая схема границ экстирпации 
и повреждений коры больших полушарий представлены 
на рис. 17. Большая часть горизонтальных срезов моз- 
га этого кота была окрашена по методу Кульчицкого— 
Вольтерса, другая — по ван Гизону и Маллори. 

На наиболее дорсальных уровнях остались неуда- 
ленными лишь участки круциатных извилин, утратив- 
ших связи с расположенными ниже частями мозга. 
Эти участки не содержат в себе миелинизированных во- 
локон. Сплошной демиелинизации подверглись и волок- 
на мозолистого тела. Частично уцелели на этих уровнях 
лишь ассоциативные системы лимбической области и 
связи аммоновых рогов с задними ножками свода. 

На срезах, проведенных на уровне самых дорсаль- 
ных отделов наружного коленчатого тела и таламуса, 
видна резко расширенная полость дорсального выступа 
бокового желудочка, заполненная тяжами соединитель- 
ной ткани, среди которых находятся указанные выше 
образования. Микроскопические изменения в последних 
оказались, однако, неоднородными: в наружном колен- 
чатом теле видны уцелевшие волокна, формирующие 
слои, таламус на этом уровне превращен в глиозный 
рубец. 

На рис. 18 воспроизведен! срез на уровне средних 
этажей наружных коленчатых тел (СоТ), дорсальных 
отделов хвостатого тела (№). Уцелевшие на данных 
уровнях структуры подверглись значительному смеще- 
нию, а мозговые желудочки — расширению и деформации. 


! Рисунки, приводящиеся в этой главе, выполнены Е, ©. Шав- 
лович. 
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Весь неокортек 
с удален, если 
чаетк , не считать неб 
_ а латеральном отделе правого т 
ии и: Е деформированных кусочков, ме 
вилине свода (СГ). Участок неокортекса 


в правом 
равом полушарии является «‹дорсальным выступом» 


Рис. 18. Пояснение в тексте. 


неудаленного слоя коры, расположенного в базальных 
отделах латеральной поверхности правого полушария. 
Те миелинизированные волокна, которые представлены 
на рисунке в виде потока лонгитудинально. протягиваю- 
щихся проводников, расположенных латеральнее хво- 
статого тела, относятся к частично уцелевшим связям 
неудаленной коры правого полушария. Белое вещество 
остатков извилин лимбической области СЕ@с окраше- 
но очень интенсивно. В белом веществе, формируемом 
из волокон мозолистого тела, можно обнаружить мие- 
линизированные проводники. Эти уцелевшие волокна 
мозолистого тела поступают в него из сотриз реЙис1 Чит. 
При рассмотрении окципитальных отделов глубокого 
белого вещества полушарий видно, что в пределах пос- 
леднего осталась частично миелинизированной лишь Та 
система (Пс), которая протягивается между дорсаль- 
ным полюсом путамен и хвостатым ядром. В левом по 
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лушарии эта система представлена лишь единичными 
пучками. Как волокна пирамидной системы, так и волок- 
на последнего чувствительного нейрона, протягивающе- 
гося от латерального ядра таламуса к коре, с обеих 
сторон оказались демиелинизированными. 


Рис. 19. Пояснение в тексте. 


Содержащийся внутри подкорковых образований 
миелин окрашен на этих уровнях в тусклый серый цвет. 
В наружном коленчатом теле (@5Т) сплетение волокон 
менее густое, чем в норме, а сформированные ими слои 
выражены недостаточно рельефно. Волокна зрительного 
тракта (о) расположены менее компактно, чем в нор- 
ме, но в основном имеют интенсивную окраску. В тала- 
мусе представлены лишь длинные пересекающие его во- 
локна. 

На рис. 19 воспроизведен срез на уровне дорсальных 
отделов путамен (Ри). Здесь видно, что в правом по- 
лушарии остался неудаленным слой коры, относящийся 
тьной извилине (@0), примыкающим к ней ча- 


к орбитал и 
стям коронарной извилине (@с) и передней эктосильвие- 


вой ($еа) извилинам. С обеих сторон в оральных ча- 
стях полушарий уцелели лишь отдельные мелкие кусоч- 


ки коры. 
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На рассматриваемом уровне видны следующие ча- 
ПЕНН системы: 1. Система, протягивающая- 
ся между остатками коры лобной доли и оральным яд- 
ром латерального отдела таламуса. Этот фронто-тала- 
мический пучок пронизывает на своем пути хвоста- 
тое ядро (см. левую половину рисунка). 2. В пра- 
вом полушарии представлены связи, протягивающиеся 
между уцелевшей на латеральной поверхности корой и 
таламусом, а возможно, и дорсальными отделами чече- 
видного ядра. 3. Системы, протягивающиеся внутри ко- 
лена мозолистого тела. Значительная часть миелини- 
зированнных волокон поступает в последнее из сог- 
риз ре!ис ит. Препараты дают основание полагать, 
что многие из уцелевших волокон мозолистого тела. свя- 
заны с хвостатыми ядрами. 4. Короткие, пересекающие 
переднее бедро, системы, протягивающиеся между ядра- 
ми полосатого тела. 

Число миелинизированных волокон, находящихся 
внутри таламуса и наружных коленчатых тел, увеличи- 
лось по сравнению с таковыми на более дорсальных 
срезах. Сплетения волокон по-прежнему _ отсутствуют 
лишь в латеральных отделах таламуса. При рассмот- 
рении рис. 19 мы видим, что пучок волокон, возникаю- 
щих из базальных отделов наружного коленчатого те” 
ла и протягивающийся вдоль латерального края тала- 
муса, сохранил большое число миелинизированных во- 
локон, особенно справа. Волокна, которые огибают на- 
ружное коленчатое тело с его оральной поверхности, 
возникают из внутреннего коленчатого тела (на рис. 19 
не изображено), хорошо сохранившегося в своих ба- 
зальных отделах. 

К структурам, которые появляются на данных уров- 
нях, относятся остатки обеих ргогеа и наиболее дорсаа 
но расположенные: волокна кортико-стрио-паллидони- 
грального пути. В нем число демиелинизированных ло 
кон, протягивающихся внутри ядер полосатого а 
паллидума и эндопедункулярного ядра, ЕЕ 
ма значительным. Особенно пострадали системы, ыы 
`ложенные в ядрах полосатого тела. Одной из це Е 
столь значительной демиелинизации волокон расСме 
ваемого пути является, по всей Ворона м 
ние ргогеа, от коры которой возникает Оль ак 
ство проводников, погружающихся в ядр 
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тела. Относительно сохранными остались филогенетиче- 
ски более древние системы, расположенные в окципи- 
тальных частях путамен и паллидума. 

Волокна пирамидной системы, как уже указывалось 
выше, оказались целиком демиелинизированными. 


Рис. 20. Пояснение в тексте. 


'Данные, полученные при рассмотрении препаратов 
мозга кота № 9, окрашенных по методам ван Гизона и 
Маллори, показали, что в тех остатках коры, которые 
остались неразобщенными с палео-и. архикортексом и 
которые сохранили близкую к норме миелоархитекто- 
нику, грубых цитоархитектонических изменений не об- 
наруживается. Что же касается неудаленных участков 
круциатных извилин, которые были разобщены с ука- 
занными выше нервными образованиями, то в них от- 
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казывает 
нительно | 
пе удален 
ретробуль 
ЖЕННЫЙ Е 
ИЗВИЛИНЫ 
приближе 
Низировах 


мечается полная гибель к 
нием глиозной тканью. 


леток с последующим замеще- 


о и в гибели кле- 
нар, переднее ядро делах тадануе ааа 

, ро, часть латерального ядра). В на- 
ружном коленчатом теле цитоархитектонически сохран- 
ным осталось его добавочное ядро. Гибель элементов в 
главном ядре представлена на всем его протяжении. 
Уцелевшие клетки формируют слои, которые, однако, 
значительно уже, чем в норме. Во внутреннем коленча- 
том теле базальные его отделы цитоархитектонически 
остались сохранными. В ядрах полосатого тела, палли- 
думе, эндопедункулярном ядре выраженных вторичных 
изменений цитоархитектонического порядка обнаружить 
не удалось. 

На рис. 20 представлен срез, произведенный на уров- 
не базальных этажей полушарий головного мозга и моз- 
гового ствола на уровне основания моста. Рис. 20 по- 
казывает отсутствие обонятельных луковиц (они допол- 
нительно к неокортексу были удалены через 2 года пос- 
ле удаления неокортекса) и первичное повреждение 
ретробульбарной коры. Слой белого вещества, располо- 
женный на периферии коры латеральной обонятальной 
извилины (501), менее массивен, чем в норме. По мере 
приближения к грушевидной дольке (Гр) число миели- 
низированных волокон в этом слое прибывает. 

На данном уровне видны самые базальные отделы 
хвостатых тел (№), которые в вентральном направле- 
нии переходят непосредственно в обонятельные бугор- 
ки. Между корой латеральной обонятельной извилины, 
обонятельными бугорками, с одной стороны, и мамми- 
лярными тельцами — с другой, сохранились мощные 
связи. На уровнях более дорсальных в значительной 
мере уцелели те волокна, которые, вероятно, связывают 
кору обонятельного мозга с ядрами гипоталамической 
области, а возможно, и с ядрами мозгового ствола. 

Как видно из рис. 20, пирамидная система (Ру) Е 
ликом демиелинизирована. Структуры мозгового в 
как это отчасти видно на данном рисунке, в основно? 
остались сохранными. 

Кот № 6. Г ранив экстирпации и ие = ре 
полушарий приведены на рис. 17. нае т 
паратов была окрашена по методу Ниссля. = 


количество срезов изготовлено по способам ван Гизона 
и Маллори. При изучении мозга этой кошки основное 
внимание было сосредоточено на изменениях цитоархи- 
тектонического порядка. 
Общая поверхность удаленной коры оказалась боль- 
шей, чем у других декортицированных кошек. Слева 
неудаленная кора представлена в виде одного участка, 
который на всем протяжении сохранил непосредствен- 
ный переход в архикортекс. Кора эта соответствует 
базальным отделам 8, 6, 4, 48° поля, а -также включает 
в себя несколько полей, относящихся к «промежуточ- 
ной» коре. В правом полушарии остатки неокортекса, 
принадлежащие к 8, 6, 4 и 43 полям, представлены в 
виде отдельных, разобщенных друг от друга фрагмен- 
тов. Лишь непосредственно дорсальней ринальной 6бо- 
розды неудаленная кора формирует непрерывный слой. 
Остатки неокортекса, соответствующие базальным отде- 
лам 59 поля, оказались почти целиком разрушенными 
массивным очагом кровоизлияния. 

Микроскопическое исследование неудаленной коры 
дает основание прийти к следующим заключениям. Рез- 
ко выраженным цитоархитектоническим изменениям 
(гибель значительного числа клеток, атрофически-деге- 
неративные изменения в оставшихся неудаленных уча- 
стках коры, нарушение слоистого строения коры) под- 
верглась кора, расположенная смежно с границей эк- 
стирпации, а справа и в окружности очага кровоизлия- 
ния. Кора, расположенная на известном расстоянии от 
границ экстирпации и особенно принадлежащая к тем 
извилинам, белое вещество которых осталось интакт- 
ным, подверглась лишь нерезко выраженным цитоархи- 
тектоническим изменениям (гетеропия, наличие одиноч- 
ных более или менее измененных клеток, небольшая 
пролиферация ядерной глии). Остатки коры, располо- 
женные на более дорсальных уровнях, подверглись 
большим изменениям, чем таковые на базальных уров- 
нях. Пролиферация ядерной глии выражена здесь зна- 
чительно резче; среди уцелевших клеток встречаются 
деформированные, с нечеткими контурами. 

Подкорковые образования афферентного порядка 
подверглись отчетливым вторичным изменениям. В та- 
я были сосредоточены главным 06б- 


се эти изменени 
зом в дорсально и латерально расположенных ядрах. 
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оказались 60. 
женными, чем 


В пульвинаре, переднем 
ядре, латеральных ?/з ла- 
терального ядра и в ла- 
теральном участке вент- 
рального ядра почти все 
клетки оказались погиб- 
ШИМИ и замещенными 
пролифератом ядерной 
глии. Цитоархитектони- 
чески относительно сох- 
ранными остались сре- 
ДИННО и медиально 
расположенные ядра 
(рис. 21, а), большая часть 
вентрального ядра. Как 
в ядрах уздечки, так и 
парагабеннулярном ядре 
изменения клеток и раз- 
растание ядерной глии 
оказались более выра- 
женными, чем в осталь- 
ных уцелевших ядрах та- 
ламуса. 

Изменения — внутрен- 
него коленчатого тела 
очень напоминают тако- 
вые в таламусе. Сплош- 
ная гибель клеток с по- 
следующим замещением 
глиозной тканью пред- 
ставлена в срединных этажах внутреннего коленчатого 
тела и в наиболее оральном участке его базальных этажей. 
В срединных уровнях отмечалась лишь небольшая груп 
па измененных клеток (рис. 21,6). В базальных отделах 
внутреннего коленчатого тела сохранилось большое 
количество почти неизмененных клеток. Значитель- 
ное количество клеток уцелело и в его дорсальных УЧа- 
стках; отмеченные здесь изменения не превышают се 
которым подвергаются вообще дорсально располо 
ные структуры. 

В наружном коленчатом теле выпа 
ется на протяжении всего образования. 
ки расположены неровными слоями, 


Рис. 21. Пояснение в тексте. 


дение клеток име” 
Уцелевшие клет- 
а местами и 60 
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вершенно беспорядочно. Среди сохранившихся клеток 
встречаются лишь средние и мелкоклеточные элементы. 
Погибшие клетки замещены пролифератом ядерной 
глии, который особенно резко выражен на дорсальных 
уровнях. Замещению глиозной тканью подверглось и 
белое вещество, образованное волокнами последнего 
зрительного нейрона. В зрительном тракте, наоборот, 
глиозных элементов немного. 

Добавочное ядро наружного коленчатого тела цито- 
архитектонически осталось сохранным. Почти все клет- 
ки этого ядра, как и подавляющее большинство уцелев- 
ших клеток главного ядра наружного коленчатого тела, 
имеют четко контурированное ядро с ядрышком и пра- 
вильную форму тела клетки. Все указанные выше изме- 
нения в афферентных подкорковых образованиях пред- 
ставлены довольно симметрично. 

Афферентные приборы, сосредоточенные в мозговом 
стволе, почти не пострадали; нерезко выраженным из- 
менениям подверглись лишь клетки в дорсальных отде- 
лах переднего двухолмия и ядра заднего двухолмия. 

В эфферентных подкорковых образованиях (полоса- 
тое тело, паллидум, эндопедункулярное ядро) и эффе- 
рентных ядрах мозгового ствола (черное вещество, 
льюисово тело) вторичных цитоархитектонических изме- 
нений обнаружить не удалось. Частичная гибель клеток в 
дорсальных отделах хвостатого тела, по-видимому, свя- 
зана с операционной травмой, однако и в этих отделах, 
даже там, где ядра хвостатого тела обнажены от при- 
лежащего к ним белого вещества, сохранилось большое 
количество как крупно-,так и мелкоклеточных эле 
ментов. 

Сохранными остались ядра гипоталамической обла- 
сти, структуры мозгового ствола и мозжечок. 

Кот № 4. Границы экстирпации и повреждения ко- 
ры больших полушарий у этого кота представлены на 
рис. 17. Препараты были окрашены по методам: Ниссля, 
ван Гизона и Маллори. Некоторые препараты были ок- 
рашены нитрокармином. 

Остатки мозга этого животного отличаются от дру- 
гих как наиболее полным удалением неокортекса, так и 
значительным повреждением подкорковых образований, 
их связей, а также и структур, относящихся к палео- и 
архикортексу. Грубые изменения в уцелевших структу- 
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ах были вызваны не только первичным 
их при операции, но и образованием повреждением 
локализируясь в основном белом ЕСН которые, 
привели к нарушению связей между не е полушарий, 
корковыми образованиями. которыми под- 

Поверхность неудаленного не 


очень небольшой. Она представлена участком 
окаймляющей глубокий отдел п й т 

равой пресильвиевой 
борозды (поле 6) и разобщенной от этого участка ку- 
сочком коры правой ргогеа (поля 6, 8). Цитоархитекто- 
ника этих остатков коры осталась более или менее со- 
хранной лишь в тех отделах, которые расположены 
смежно с промежуточной корой. Среди уцелевших кле- 
ток встречаются в значительной степени измененные 
элементы. В левом полушарии наблюдается отсутствие 
абсолютно всей коры; остатки коры генуальной извили- 
ны превратились в глиозный рубец. 

Афферентные приборы межуточного мозга (таламус, 
коленчатые тела) на значительном дорсо-вентральном 
протяжении оказались изолированными от орально рас- 
положенных частей полушарий. С обеих сторон в белом- 
веществе полушарий имеются полости, которые разру- 
шили проводниковые связи, протягивающиеся между 
подкорковыми образованиями. Вторичным изменениям, 
выражавшимся в почти полной гибели нервных элемен- 
тов, подверглись с обеих сторон: пульвинар, передние и 
латеральные ядра (в пределах последних уцелели лишь 
островки клеток). В относительно уцелевших базально 
расположенных частях таламуса, а справа и В его ме- 
диальных отделах, принадлежащих более дорсальным 
уровням, сохранилось большое число клеток, имеющих 
близкую к норме структуру. 2 

а - коленчатые тела оказались ИРА 
ными от орально расположенных частей полу га 
благодаря образованию полостей, и = а 
оральнее этих образований на всем их рае 
ном протяжении. Уцелевшие в этих ядрах та 605088 
полагаются слоями. Волокна зрительного тра 
нили мякотную оболочку. 

Во внутренних коленчатых телах ве т . 
бель клеток отмечается в срединных ее зований под- 
клетки в дорсальных отделах этих © ГА 


х 0- 
- сительно с 
верглись резко выраженной атрофии. Отно т 


окортекса оказалась 


ти полная ГИ 


хранившие структуру клетки представлены лишь в ба. 
зальных отделах внутренних коленчатых тел. 

При рассмотрении волокон эфферентного порядка 
можно полагать, что непосредственное воздействие опе- 
рационной травмы, нарушения крово- и ликворообра- 
щения играли большую роль в происхождении имею- 
щихся в них изменений. Однако цитоархитектонические 
изменения в них нигде не достигают степени массовой 
гибели клеток. Из ядер полосатого тела слева оказались 
экстирпированными дорсальные отделы путамен, а дор- 
сальный полюс хвостатого тела первично поврежден- 
ным. Мелкоклеточные элементы в ядрах полосатого тела 
сохранились лучше крупноклеточных. Менее интенсив- 
но, но того же порядка изменения представлены в ряде 
клеток путамен, а также частично в паллидуме и эндо- 
педункулярном ядре. 5 

Частично сохранными остались пучки между уцелев- 
шими подкорковыми образованиями и связывающими 
ядра полосатого тела, Возможно частично уцелели и та- 
ламо-лентикулярные связи. 

Волокна пирамидной системы и кортико-понтинных 
пучков целиком демиелинизированы и замещены гли- 
озной тканью. 

Структуры, относящиеся к палео-и архиокортексу, 
подверглись тяжелым повреждениям. Слева обонятель- 
ная луковица, а также большая часть коры передней 
обонятельной доли и латеральной обонятельной извили- 
ны оказались экстирпированными. Справа эти структу- 
ры остались более или менее интактны. В обонятельной 
коре, как и в обонятельном бугорке уцелело большое 
количество относительно сохранных клеток. Часть во- 
локон правого обонятельного тракта, заканчивающихся 
в коре обонятельной извилины, сохранили миелиновую 
оболочку. $ г 

Цитоархитектоника коры правой грушевидной доли 
значительно нарушена. В левом полушарии большая 
часть клеток в остатках пириформенной доли погибла. 
Резко выраженным изменениям подверглись аммоновы 
Ро Ядра гипоталамической ны а те- 
а 50 неудаленными остались небольшие 
участки орбитальной извилины на границе с пресиль- 
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виевой и ‚передней ринальной бороздой НИЖНЯ 

генуальной и отдельные сравнительно ебодвание. ри 
ки поясной извилины. С обеих сторон охрана 
полоски коры в области задних эктоси а 


| львиевых извилин 
на границе с ринальной бороздой (рис. 16). В остатках 


коры сохранилось расположение всех слоев, но вблизи 


Рис. 22. Микрофотограмма оставшегося неудаленным участка 
коры полушарий. Увеличение 400х. Пояснение в тексте. 


от границы экстирпированных участков можно отметить 
нарушение слоистости и значительную пролиферацию 
глиозных элементов. 

Весьма заметные изменения наблюдаются в самих 
клетках. Подавляющее большинство клеток имеет 
просветленную структуру с распадом нисслевской зерни- 
стости и вакуолизацией протоплазмы. Наряду с Нор: 
мальными клетками встречаются гипер- и ая 
окрашенные клеточные структуры с измененной к Е ы 
гурацией (рис. 22). Клетки остатков лимбической ее: 
и орбитальных извилин патологически м 
микроскопировании этих участков можно Е блед- 
очажки запустения, в которых видны роет слоях 
ные клетки с явлениями кариоцитолиза. В апронофагия. 
клеток. наблюдается ярко выраженная неиРр = 


Подкорковые образования первично не пострадали. 
Незначительные вторичные изменения (некоторое раз- 
ряжение клеточных элементов) наблюдаются в головке 
хвостатого тела. Корпус его существенно не изменен. 
Чечевидные ядра тоже не пострадали. Миндалевидные 
ядра выглядят сохранившимися. 

Зрительные бугры подверглись значительным деге- 
неративным изменениям. Все ядра, за исключением ядер 
внутренней группы и средней линии, превратились в гли- 
озный рубец. Ганглиозных клеток почти совершенно не 
видно. Единичные клеточные элементы выглядят блед- 
ноокрашенными. Центрально расположенные ядра нахо- 
дятся в лучшем состоянии, но среди клеток этих струк- 
тур многие имеют распад тигроида и вакуолизацию про- 
топлазмы. Коленчатые тела с обеих сторон оказались 
вовлеченными в глиозный рубец. В наружных коленча- 
тых телах значительная часть ганглиозных элементов 
дегенерирована. В то же время в медиальных коленча- 
тых телах, особенно в их базальных отделах, основная 
масса клеток сохранилась. Гипоталамическая область 
относительно сохранилась. Средний мозг не имеет су- 
щественных изменений. 

На основании проведенных анатомо-гистологических 
исследований мозга кошек после удаления у них коры 
больших полушарий (неокортекса) представляется воз- 
можным сделать следующее суммарное заключение. 

Кора больших полушарий. У всех кошек 
основная масса неокортекса была экстирпированной. 
Из неудаленных участков коры полушарий наиболее 
постоянно оставалась кора, относящаяся к ргогеа и ге- 
нуальной извилине (поля 6, 8, 12, 25). Имели место ос- 
татки коры, расположенные смежно с ринальной бороз- 
дой (поля 13, 14, 36), а также принадлежащие к тем 
извилинам, которые формируют базальный отдел ла- 
теральной поверхности полушарий (поля 4, 16, 42, 52) 
Среди этих остатков коры в большинстве случаев на- 
блюдались ‘значительные цитологические изменения, вы- 
ражавшиеся зачастую в полной гибели клеток, но встре- 
чались также более или менее сохранные участки. В пи- 
рамидном тракте наблюдалась абсолютно полная 
демиелинизация длинных систем. Даже в тех случаях, 
где имели место остатки коры, относящиеся к двигатель- 
ной зоне (поля 4, 4") и премоторной области (поле 6), 
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миелинизированных волокон в состав 


пучка обнаружить не удалось. В составе фронто- и те 
поропонтинных пучков отмечалось наличие а 
числа миелинизированных волокон. Е 


Подкорковые образования. В подкорковых 
нервных образованиях наблюдались двоякого рода из- 
менения: изменения, связанные с непосредственным воз- 
действием операционной травмы и ее последствий, и из- 
менения вторичного порядка, отличающиеся выраженной 
закономерностью и однотипностью. 

Вторичные архитектонические нарушения выража- 
лись в том, что определенные, иногда очень большие 
группы клеток подвергались тяжелым, постепенно про- 
грессирующим изменениям, заканчивающимся гибелью 
всех клеток с последующим замещением их пролифера- 
том ядерной глии. Такие вторичные изменения наблю- 
дались лишь в подкорковых образованиях афферентно- 
го порядка. В таламусе таким изменениям были подвер- 
жены: переднее ядро, большая часть латерального ядра, 
пульвинар и латеральный участок вентрального ядра. 
Аналогичным изменениям подвергались и коленчатые те- 
ла. В архитектонически сохранившихся отделах таламуса 
(медиальное ядро, ядра средней линии и большая часть 
вентрального ядра) и коленчатых тел подавляющее ко- 
личество клеток имело структуру, близкую к норме. 

Отчетливых вторичных цитоархитектонических изме- 
нений в эфферентных приборах обнаружить не удалось. 
Лишь в случае, где имелось повреждение подкорковых 
образований и их связей, резко страдали крупные клет- 
ки ядер полосатого тела и часть таковых в палли- 
думе и эндопедункулярном ядре. Наблюдавшиеся изме- 
нения клеток в дорсальных отделах хвостатого тела, по. 
видимому, связаны с воздействием операционной 
травмы. 

з Демиелинизация волокон в ядрах полосатого и 
оказалась очень значительной. Большая часть ем ре 
мо, относится к кортико-стриарным НЫ Рота 
низированные волокна наблюдались на зы м. 
нии стрио-паллидо-нигрального пути; в к черному 
постепенно убывало по мере пр АЕ. подкор- 
веществу. Между архитектоническ е-- количест- 
ковыми образованиями сохранилось бол 

во проводниковых связей. 


е пирамидного 
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е 
Палео- и архикортекс. Если дополнительно пеейе 


к неокортексу обонятельные доли не удалялись, в палео. =: 51 
и архиокортексе существенных изменений не обнаружи- их 
валось. уе 
Гипоталамус, структуры МОзЗГгОвоОгГо ениЯ 
ствола, мозжечка и спинного мозга. Эти ' а 8 
образования: были не повреждены. Исключением, ко- ИНЫХ 
конечно, являлась демиелинизация длинных эфферент- 2 даши 
ных систем коры больших полушарий, связанных со } усло? 
структурами мозгового ствола и спинного мозга. = ВЫС 
Исследования мозга декортицированных кошек про- и мож 
изводилось также Тен Кате (1934), Шальтенбрандом и лек 
Коббом (1931), Шаррером (Е. Зсваггег, . 1938) и др. р И 1 
Хотя в каждом случае обнаруживались индивидуальные во без 
различия в изменениях в подкорковых структурах, од- д сле 
нако общую картину этих изменений следует признать й 
сходной. Во всех случаях отмечались, хотя и существен- собака 
ные, вторичные изменения в субкортикальных образо- - №} й 
ваниях, однако они были меньше таковых у собак. ’  мынаб) 
С. А, Саркисов, А. А. Хачатуриан и А. С. Чернышев ВЫ ГОВО] 
(1940), А. С. Чернышев (1940) произвели изучение то подо 
морфологических изменений мозга после экстирпации ‚ функций 
коры полушарий у нескольких собак. Получённые мате- ЖИВОТНЫ 
риалы позволили им сделать некоторые обобщающие ры пол 
выводы. Авторы установили, что наиболее резко пора- ;  Жащих. 
жается вторичными изменениями зрительный бугор, из почерк 
образований которого эти поражения наиболее выраже- ОВНЫХ. 
ны в подушке, заднем и сетевидном ядре. Это относится Ч 
и к коленчатым телам. Из базальных ганглий страдает Г м Эт 
хвостатое тело и скорлупа. В других структурах (гипо- рий, 
таламус, средний, продолговатый мозг) хотя и обнару- % аж; 
живаются вторичные изменения, но они не так резко ами | 


выражены. Авторы приходят к выводу, что «при полном 
удалении коры полушарий нельзя говорить о «талами- 
ческом животном», а следует интерпретировать такое 
животное, как «гипоталамическое», что, конечно, имеет 
существенно принципиальное значение». 

Таким образом, произведенные исследования позво- 
лили установить некоторые общие закономерности, про- 
исходящие в структурах головного мозга после декор- 
тикации животных. Несомненно, у кошек наблюдаются 
меньшие изменения в подкорковых образованиях по 
сравнению с собаками, хотя и у них эти изменения зна- 
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ЗеЛЬНЫ- Данное обстоятельство в определенной сте- 
пени может объяснить более тяжелое состояние соб е 
перенесших декортикацию. боле а 
ния в их нервной ‚ оолее значительные измене- 
ия в их нервной деятельности и трудность образования 
Е рефлексов. По-видимому, только в тех 
случаях, когда у собак вторичные изменения и перерож- 
дения не охватывают целиком базальных ганглиев у 
них вырабатываются рефлексы, имеющие свойство ‘ус 
ловных рефлексов. Условные рефлексы, наблюдавшиеся 
у наших декортицированных кошек, скорее всего были 
обусловлены функцией оставшихся сохранными частя- 
ми высших подкорковых центров, хотя не исключена 
возможность, что некоторые примитивные условные 
рефлексы могли бы являться и результатом деятель- 
ности гипоталамуса и среднего мозга. 

Обсуждая этот вопрос, Г. П. Зеленый (1940) гово- 
рил следующее: «Собака без полушарий есть не только 
собака без полушарий, но вместе с тем она есть соба- 
ка, у которой поражены подкорковые узлы. И если 
мы наблюдаем дефицит в ее функции, то вовсе не долж- 
ны говорить: вот — коры нет, и функция исчезла. Ниче- 
го подобного». И, действительно, выпадение многих 
функций, которые наблюдаются у декортицированных 
животных, могут быть связаны не только с потерей ко- 
ры полушарий, но и со вторичными поражениями ле 
жащих ниже отделов мозга. Отсюда, следует еще раз 
подчеркнуть, что при отсутствии у таких животных ус 
ловных рефлексов нет оснований делать вывод о том, 
что это связано только с отсутствием коры полу- 
шарий. 

Важный вопрос, возникающий в связи с эксперимен- 
тами на декортицированных животных, — © функции 
остающихся неудаленных остатков коры полушарии. 
В этом отношении важны заключения, сделанные 
С. А. Саркисовым, А. А. Хачатурианом и АС ЧЕ: 
нышевым (1940) о том, что при удалении коры о Ию 
шие при операции и сохранившие свою ОН 
участки при микроскопическом исследовании р ОНИ 
ются пораженными, с сильно нарушенной, ых а" 
кой, иногда даже с образованием полостей к ы под- 
коре, так и в подлежеые а Е оСКО 
черкивают этот важный для физиологов ее коры при ее 
ку он показывает, что уцелевшие остатк 


экстирпации полностью или частично теряют свою функ. 
циональную значимость. 

Наши микроскопические исследования почти полно- 
стью совпадают с данными С. А. Саркисова и его со- 
трудников. В микроскопической картине остатков коры 
экспериментальных кошек наблюдались изменения, 
начиная от определенных цитоархитектонических и кле- 
точных изменений до полной гибели клеток и наруше- 
ния слоистого строения корковой ткани. Что же каса- 
ется относительно сохранившихся остатков коры по- 
лушарий, то трудно допустить, чтобы эти обрывки ко- 
ры, к тому же микроскопически измененные, могли бы 
осуществлять той степени сложности нервные функции, 
которые наблюдаются у декортицированных животных. 
Кроме того, для этого потребовалось бы признать на- 
личие в этих оставшихся участках одновременного пред- 
ставительства слуховых, зрительных и других анализа- 
торных элементов, существование которых до настоя- 
щего времени остается не доказанным. 


ВИСОЧНЫМИ ( 
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К ВОПРОСУ О РАССЕЯННЫХ ЭЛЕМЕНТАХ 
АНАЛИЗАТОРОВ КОРЫ ПОЛУШАРИЙ 


Опираясь на экспериментальные данные, полученные 
в результате изучения условнорефлекторной деятельно- 
сти у декортицированных собак и у собак с удаленными 
височными (слуховыми) областями, в 1926 г. в своих 
«Лекциях о работе больших полушарий головного моз- 
га» И. П. Павлов писал: «Так как по удалении височ- 
ных долей полностью звуковые условные рефлексы про- 
должают существовать (Калишер и мы) и даже способ- 
ны к элементарному дифференцированию, а при удале- 
нии всей коры полушарий они исчезают и навсегда, — 
то является неизбежным заключение, что, кроме специ- 
ального отдела звукового анализатора, в коре должны 
быть рассеянные элементы этого анализатора в гораздо 
большем районе полушарий, может быть даже во всей 
массе их»!. Согласно этой теории, проекционная об- 
ласть того или иного коркового анализатора представ- 
ляет собой «ядро», а рассеянные по коре полушария клет- 
ки — периферическую часть. Последняя осуществляет в 
отличие от «ядра» лишь грубый и элементарный анализ. 

Эта точка зрения прочно укрепилась во взглядах как 
физиологов, так и невропатологов, так что и по на” 
стоящее время большое количество фактов сохранения 
известной воспринимающей функции после выключения 
того или иного коркового анализатора часто объясняет- 
ся наличием в коре рассеянных элементов этого анали- 
затора. Однако следует заметить, что со времени работ 
И. П. Павлова каких-либо существенных доказательств, 


х полушарий го- 


1И. П. Павлов. Лекция о работе больши 
ловного мозга. М., 1937, стр. 359, 
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подтверждающих выдвинутую им гипотезу, получено не ко хб 
было, в то время как одно из основных положений, из ноя 
которых эта гипотеза вытекала, а именно, что при уда- 


лении всей коры у животных условнорефлекторная дея- | ра 
тельность прекращается, теперь уже не может казаться К 
состоятельной. Поэтому представляется возможным деро ди 
предполагать, что сохранение определенного безуслов- роХО то 
ного и условнорефлекторного анализа после удаления в В 
тех или иных корковых проекционных полей связано не с рых не Е 
функцией гипотетических рассеянных элементов, а с дея- Далее 3 
тельностью подкорковых образований, которые, как пока- верным . 
зывают опыты с декортицированными животными, обла- но зрите 
дают всеми свойствами, необходимыми для осуществле- Кларк ( 
ния элементарного анализа различных раздражителей. доказан! 
Таким образом, перед нейрофизиологией стоит еще _ дяют 60 
ке разрешенный, но важный вопрос: существуют ли В Цин, и 
коре полушарий рассеянные элементы анализаторов или поля, Кр 
то, что принимается за результат их деятельности, в деи- Нет 1 
ствительности осуществляется подкорковыми анализа- 
торными механизмами. Рассмотрим этот вопрос с мор- ‚ Я 
фологической, физиологической и электрофизиологичес- зрительн 
кой точек зрения. все они 
Многочисленные исследования проводящих путей с менее кс 
использованием разнообразных Методов изучения как НОВ ЭТИХ 
у животных (кошка, собака, обезьяна), так и у чело- тью он 
века упорно показывают, что нервные волокна, идущие След} 
от тех или иных периферических анализаторов (органов Мические 
чувств), проходя через соответствующие подкорковые знании . 
образования, вступают в кору полушарии веерообразно толкова, 
и распространяются здесь на ограниченном, строго оп- ержк 
ределенном участке [Флексиг (Р. Е!есВ$1с, 1920), Мона- воре а 
ков (С. МопаКо\, 1883), Пробст (М. РгоБз, 1905, 1906). т ЧИЯ 
Кемпбел (А. СашрЬей, 1905), Поляк (5. РотуаК, 1932), Се 
Вуллард и Харимен (Н. \об1аг а. 7. Нагртап, 1939), Вы 
Эйдес (0. Адез, 1941) и др.]. : . ая 
Рассматривая вопрос о корковои проекции зритель- омитЬ 
ного тракта, Поляк (1932) на основании всех имею- АННОЙ 
щихся работ указывает, что из коры больших полуша- Яя 
рий только агеа с+тафа стоит в прямой связи с ретинои я о 
через посредство субкортикальных центров а али 
коленчатые тела). Исследования, проведенные Рроуе- П > 
ом (В. Вго\ег, 1928) и Поляком (1933) ее МЖ еде 
троградной дегенерации, показали, что после уд Ва 
1 


#2” 


агеа $1а{а как у кошек так и 
коленчатых телах происходит по 
точных структур. Эти факты та 
тверждением того, что проекци 
раничены в своих размерах. 


Касаясь корковых проекционных систем, Е. Л. В 
дерович (1933) пишет следующее: «Слуховая = 
проходит как единообразный поток, оканчивающийся 
в строго ограниченных областях коры, из рамок кото- 
о автор дегенерированного волокна». 
верным положение Е Ой 

‚ что «вне пределов агеа зёлаёа ни од- 
но зрительное проекционное волокно не входит в кору». 
Кларк (1е Сгоз СатКк У. Е., 1942) считает «полностью 
доказанным, что наружные коленчатые тела представ- 
ляют собой единственный источник оптической радиа- 
ции, и что они не дают проекции ни на какие другие 
поля, кроме зрительной коры». 

Нет надобности далее расширять список морфологи- 
ческих данных о структуре корковых концов слухового, 
зрительного, кожного и других анализаторов, так как 
все они показывают, что эти отделы мозга более или 
менее компактны. Что же касается рассеянных нейро- 
нов этих анализаторов, то гистологически с достоверно- 
стью они никем до сих пор выявлены не были. 

Следует отметить, что, принимая во внимание анато- 
мические данные, И. П. Павлов не настаивал на при- 
знании теории рассеянных элементов и допускал иное 
толкование имеющихся в физиологии фактов. Вот вы- 
держка, взятая из павловских сред: «По поводу проти- 
воречия между физиологическими фактами, касающими- 
ся рассеянной области анализаторов, И. П. Павлов от: 
мечает, что он согласен допустить, что в то время как 
высшая анализаторная функция локализируется в коре, 
примитивный анализ, относимый им до сих пор к рас- 
сеянной области анализаторов, может быть, осуществ- 
ляется подкоркой. При удалении всей коры поврежда- 
ется и подкорка, а потому исчезает и примитивный 
анализ»'. 

Производя сравнительно 
следования слухового анализа 


у обезьян в наружных 
лное перерождение кле- 
кже могут служить под- 
онные области коры ог- 


цитоархитектонические ис- 
тора в мозгу у различных 


1 Павловские среды. М.—Л., 1947, стр. 229. 
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животных и сопоставляя их с физиологическими дан- 
ными, В. П. Зворыкин (1957) пришел к выводу, что кор- 
ковый конец слухового анализатора собаки обладает 
меньшей сложностью, чем у обезьяны, однако при этом 
острота слуха у собаки значительно выше, чем у обезья- 
ны. Из полученных этим автором данных вытекает, что 
большая сложность корковой слуховой зоны у обезьяны 
обеспечивает ей более высокую способность восприятия 
комплексных звуковых раздражений, в то время как ост- 
рота слуха у нее обеспечивается значительно редуциро- 
ванными, по сравнению с собакой, подкорковыми слухо- 
выми анализаторами. Изложенные в работе В. П. Зво- 
рыкина факты неведут кпризнанию гипотезы о наличии 
в коре рассеянных анализаторных элементов. Автор 
не без основания объясняет распространение этой гипо- 
тезы односторонним развитием разработки слухового 
центра и игнорированием при этом подкорковых частей 
мозга. 

Подкорковые афферентные образования, как изве- 
стно, представляют собой сложные отделы центральной 
нервной системы. В них сосредоточены определенные 
анализаторные аппараты как для зрительных и слухо- 
вых, так и для других раздражителей. Было бы оши- 
бочно полагать, что подкорковые структуры являются 
лишь переключающими инстанциями для импульсов, 
идущих от органов чувств к коре полушарий. Не только 
с физиологической, но и с анатомической точки зрения 
имеются все основания считать, что подкорковые обра- 
зования могут являться местом как замыкания опре- 
деленных временных связей, так и субстратом, осуще- 
ствляющим тот или иной анализ поступающих сюда с 
периферии нервных импульсов. 

Физиологические исследования также не подтверж- 
дают наличие рассеянных элементов анализатора в ко- 
ре головного мозга. 

Еще в прошлом веке Мунк (Н. Мипк, 1882), удаляя 
височные области коры полушарий у собак, заметил 
у них определенное сохранение слуха. Далее, Калишер 
(О. КаИзсНнег, 1907) и в лаборатории И. П. Павлова 
И. С. Маковский (1908), В. А. Бурмакин (1909), 
Б.П. Бабкин (1910) у собак с удаленной височной ко- 
рой отмечали не только ориентировочные реакции на 
различные звуки, но и сохранение условных рефлексов 
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янных элем 
за счет фу 
условные [у 
к после уда 
кажется вт 

Этот во 
боратории 
были прове 
14 рефлек 


на простые звуковые раздражения. В после 
в опытах как на собаках, так и на ко 


(\У. АПеп, 1945), Нефф (\. Мен, 1950), Бутлер с сот- 
рудниками (1957), Томпсон (1960) и др. доказали, что 
[ ’ 

о тсииное удаление служоной коры весьий ие 

к положительные, так и отри- 
цательные условные рефлексы, выработанные на эле- 
а звуковые сигналы. Тунтури (1955) нашел, 
| твустороннее удаление корковой слуховой проекци- 
онной области у собак не ведет к исчезновению услов- 
ных двигательных рефлексов у собак, выработанных на 
различные звуки. Не было установлено влияний на эти 
рефлексы и удаления прилегающей к слуховой коре су- 
прасильвиевой извилины. 

Таким образом, возникает дилемма: считать ли, что 
осуществление условных рефлексов на звуки после уда- 
ления соответствующей корковой анализаторной обла- 
сти происходит за счет функции гипотетических рассе- 
янных элементов этого анализатора или это происходит 
за счет функции подкорковых образований. Поскольку 
условные рефлексы на простые звуки могут проявляться 
‘и после удаления всего неокортекса, наиболее вероятным 
кажется второе предположение. 

Этот вопрос специально исследовался в нашей ла- 
боратории Т. Е. Калининой (1961, 1962). Эксперименты 
были проведены на кошках, у которых изучались услов- 
ные рефлексы на различные звуковые тоны, после уда- 
ления У них слуховых и смежных с ней областей коры 
полушарий. Сначала у животных удалялся почти весь 
неокортекс слева (включая всю височную долю) и слу- 
ховая область коры (поля А! Аз Е›) справа. После 
этого у них вырабатывался положительный пищевой 
рефлекс (побежка к кормушке) на тон 1000 гц и диф- 
ференцировка на тон 500 гц. Далее, отрицательный, 
дифференцировочный сигнал постепенно сближался с 
положительным и, когда у животных устанавливался 
предел различения высоты звуков, следовала вторая 
операция — удаление оставшегося неокортекса справа. 

Проделанные опыты показали, что после перо с” 
рации положительный рефлекс на 1000 гц выра Е 
вался у животных относительно легко — спустя = 
50 сочетаний. Дифференцировка на тон 500 гц от 
тывалась у них после 50—100 применений этого д 
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ференцировочного сигнала. Пределом ди 

еренци я 
мых тонов у таких животных были к. 
и 1000 гц. Интересно отметить, что п ь. 


оведенные Е 
логичные опыты с нормальными ыы. д ана 


ами выявили от- 
сутствие существенных отличий в тонкости 


дифферен- 
цировок по сравнению с оперированными. и 
кошки дифференцировали тон 1000 гц от 


т у тона 820— 
840 гц. После второй операции (удаление оставшегося 
неокортекса справа) у подопытных кошек как положитель- 


ные, так и отрицательные условные рефлексы, вырабо- 
танные раньше, обнаруживались при первом же испы- 
тании (спустя три недели после операции). Степень 
дифференцировки тонов почти не отличалась от того, 
что наблюдалось до последней экстирпации. Тоны 700 
и 800 гц дифференцировались от тона 1000 гц (рис. 23). 
Таким образом, опыты Т. Е. Калининой показали, 
во-первых, то, что анализ простых звуковых сигналов 
у животных с удаленной слуховой корой не связан с 
функцией остальной коры полушарий, в которой, как 
можно было полагать, имелись рассеянные элементы 
слухового анализатора, и, во-вторых, что подкорковые 
анализаторные аппараты играют важную роль в анализе 
элементарных звуковых раздражений, которые, очевидно, 
выполняют эту функцию и у нормальных животных '. 


! Следует вместе с тем отметить, что после удаления слу- 
ховой и смежной с ней коры образование дифференцировок про- 
исходит медленнее, чем у нормальных животных (Т. Е, Калинина, 
1961). Кроме того, очевидно, что наличие коры является обяза- 
тельным для анализа и синтеза сложных комплексных раздражи- 
телей [Б. Н. Бабкин, 1911; А. Н. Кудрин, 1910; Даймонт и Нефф 
(7. Ратопа, а. У. №й, 1957) и др.]. 


Рис. 23. Сохранение дифференцировок на звуки у кошек после 


` удаления слуховой и смежной областей коры больших полушарий. 


А-—границы удаленных площадей коры полушарий во время первой (сплошная штри- 
ховка) и повторной (пунктирная штриховка) операций. /—левое полушарие, И-пра- 
вое полушарие. 

Б-результаты опытов, проведенных дои после повторной операции (кошка № 66). 
На вертикальной оси отложены высоты звуков в герцах; на горизонтальной оси—дни 
опытов. Стрелка обозначает день повторной операции. Черные кружки поло- 
жительная условнорефлекторная реакция (побежка к кормушке). Тире — отсутствие 
пищевого условного рефлекса при даче дифференцировочного сигнала. Крестик — 
неполная дифференцировка. 

В-—кимограмма последнего опыта после первой операции (7) и первого опыта ое 
(11) повторной декортикации. Значение кривых (сверху вниз): регистрация ПОЛОВ 

животного к кормушке, отметка условного раздражения, отметка безусловного р: 
дражения. ы 
Из рисунка видио, что после удаления большей части оставшегося неокортекса зву’ 
ковая дифференцировка сохраняется. 
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н, НеЙшие псоледования установили, между про. 
а - неокортекса и двустороннее разруше- 

утренних коленчатых тел значительно ухудшает 
дифференцирование звуков различных высот (Т. Е. Ка. 
линина, 1962), что указывает на существенное участие 
в этом образований межуточного мозга. 

Сходная картина обнаружена и при аналогичных 
исследованиях центральных механизмов зрительного 
анализатора. Изучая условные рефлексы у собак после 
удаления зрительных областей коры полушарий в лабо- 
раториях И. П. Павлова (И. П. Павлов, 1996; А.Н. Куд- 
рин, 1910) было показано, что удаление не только этих 
полей, но и всех задних половин полушарий не исключает 
проявление примитивных зрительных условных рефлек- 
сов. Хотя предметное зрение у таких животных исчезает 
навсегда, дифференцировки на интенсивность освещения 
могут быть сохранены или вновь установлены. Маркис 
и Хальгадр (Р. Магац!з а. Е. НИрагаа, 1935) в опытах 
на собаках и обезьянах также показали, что после уда- 
ления агеа з{афа животные утрачивают предметное 
зрение. Однако условный рефлекс на световое раздра- 
жение у них вырабатывается столь же легко, как и у 
нормальных животных. Ни в скорости его образования, 
ни в скорости угашения существенных отличий от нор- 
мы отмечено не было. Если такой рефлекс был вырабо- 
тан до экстирпации, то удаление агеа эф 1а{а очень мало 
отражалось на нем. К подобным в общем выводам при- 
ходят В. Я. Кряжев и Н. И. Цинда (1955), В. И. Гу- 

и др. 

Е А вопроса о том, с какими мозго- 
выми структурами связан условнорефлекторный анализ 

вых раздражений у животных с удаленной зри- 
а й Тен Кате (1938) двусторонне экстирпи- 
к е области неокортекса, которые грани- 
РОВаЛ У бин оС даленными тев1о оссрНа|з. При этом 
ему не удалось установить никаких отличий в образо 


свещенности. 
ефлексов на изменение о , 
ый ' явить каких-либо изменений в об- 


Не удалось АА рефлексов, если у собак к удале- 

а о полей дополнительно удалялись фрон- 
нию затыло тки неокортекса. На основании этих данных 
тальные учас к выводу, что при выработке условных 
не т. общую освещенность У собак с экстирпи- 
ре лек 
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рованными затылочными областями остальные учас 
неокортекса не играют никакой участки 
й роли. Следовательно 
езультаты и этих опытов противоречат кон , 
рассеянных элементах. цепции о 

Сопоставляя данные, полученные на бескорковой со- 
баке, с данными, полученными при удалении у собак 
тех или иных проекционных зон, и не о : ы- 

, тмечая при этом 
разницы в характере ответных реакций у этих живот- 
ных при раздражении их соответствующими раздражи- 
телями, Н. Ф. Попов (1953) также полагает, что эти 
реакции при удалении проекционных зон связаны не с 
рассеянными элементами коры полушарий, а с центрами 
ниже лежащих отделов мозга. В согласии с этим и 
Н.А Рожанский (1957) считает, что «рассеянные нерв- 
ные элементы замыкания, существование которых до 
пускал И. П. Павлов, могут трактоваться как остающая- 
ся в подкорковых отделах мозга способность к образо- 
ванию временных связей». 

На основании исследований Бенджемина и Пфаф- 
мэна (В. Веп]апии а. С. РуаИтап, 1955), которые пока- 
зали, что разрушение зоны коркового представительства 
барабанной струны и язычного нерва у крыс ведет к по- 
вышению порога чувствительности по отношению к рас- 
творам хинина, В. Н. Черниговский (1960) пишет: «То 
обстоятельство, что после разрушения корковой зоны 
происходит снижение чувствительности к хинину, Ука- 
зывает на выключение тонкой способности к анализу, 
характерной для ядра анализатора. Сохранение же иЗ- 
вестной способности К различ воров хинина 
свидетельству 
чается в сохр 
ровкам, свойственной рассеянным э 
ра». С таким толкованием фактов можно был 
ситься, если бы кора больших полушарии являлась 
исключительным и единственным центральным воспри- 
нимающим образованием мозга, однако необходимо при- 
нимать во внимание, ч но и подкорка 
обладает определенными свойствами и без 
сомнения Может осуществлять известную дифференци- 
ровку вкусовых раздражений. Опыты с ХИНИНОМ, СХОД- 
ные с опытами Бенджемина и Пфафмэна, были проде- 
ланы также и нами на декортицированных и нормальных 
кошках (см. стр. 26). Они показали, что не только У 
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животных, лишенных коркового представительства, ба. 
рабанной струны и язычного нерва, остается опреде. 
ленный анализ вкусовых раздражений, но и у живот. 
ных, лишенных всего неокортекса, он сохраняется. Та- 
ким образом, и в тех случаях, когда животные лиша. 
ются предполагаемых рассеянных элементов, исчезно- 
вения восприятия вкуса полностью не происходит. Так 
как у декортицированных животных этот анализ по 
существу не отличается от анализа наблюдаемого при 
удалении одной лишь вкусовой проекционной области, 
представляется возможным сделать один лишь вывод: 
то, что принимается за функцию рассеянных элементов, 
в действительности выполняется подкорковыми обра- 
зованиями. Возможно, в этом играют определенную 
роль и нервные образования, относящиеся к так назы- 
ваемому обонятельному мозгу. 

Электрофизиологические исследования,  производи- 
мые с целью выяснения, распространяется ли специфи- 
ческое возбуждение, возникшее в том или ином перифе- 
рическом анализаторе, только на строго определенные 
области коры или оно поступает и в другие ее части, 
лежащие за пределами гистологически установленных 
проекционных зон, также имеют большое значение для 
подтверждения или отрицания наличия рассеянных эле- 
ментов. 

Особенно важное значение имеют факты локализации 
в коре первичных электрических ответов, возникающих 
в ней при одиночных раздражениях различных рецеп- 
торов или соответствующих восходящих афферентных 
путей. Первичный ответ представляет собой реакцию, 
имеющую определенный латентный период, длитель- 
ность и характерную конфигурацию, обычно начинаю- 
щуюся с положительного колебания потенциала, пос- 
ле которого может следовать и отрицательное коле- 
бание. 

В результате многочисленных исследований установ- 
лено, что первичные ответы регистрируются только в тех 
областях коры, в которых оканчиваются афферентные 
пути, идущие из соответствующего специфического ядра 
таламуса. Таким образом, на основании регистрации 
первичных ответов были составлены точные карты рас- 
пространения афферентного представительства в коре 
полушарий от различных рецепторов. 
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При составлении 
7 изображенной 
были использованы и | 


а. В. Ром, 1939), эдриаые (кора и Доу (Е. В 
Вальцл (С. \оо]3еу а. Е. \а121, | 
ткастл (Е. \Ма!21 а. У. Монию 


Тальбот и Эдес (М. М 
1943), Паттон и и. 


азЙе, 1949), Марш 
5. Табо а. Н. дез 
(Н. РаНоп а. У. Атаззап, 


Рис. 24. Карта проекционных полей коры 
полушарий кошки. 


Горизонтальная штриховка — зрительная область, верти- 
кальная штриховка —слуховая область; косая штрихов- 
ка (сверху справа налево вниз) —соматическая область; 
косая штриховка (сверху слева направо вниз) двига- 
тельная область; крестики — вестибулярная область; 
точки — вкусовая область. Пучктирная штриховка 
показывает соответствующие вторичные проекци- 


онные области (Из кн.: Вигёз 1.. М. Рефап а. 
У. Хаснаг, Е1ес4горвуз!01о са! Ме!о4$ т В1о1о21са1 
Везеагсв, 1960, Ргазие.) 


1952), В. Н. Черниговского (1956) и др. На рис. 24 
показаны не только первичные проекционные зоны, но 
и вторичные. В этих соседних областях также регист- 
рируются первичные ответы, но они обладают большим 
латентным периодом, что связано с тем, что импульсы при- 
ходят сюда не непосредственно от подкорковых структур, 
а от соответствующих первичных проекционных зон. 
Сопоставляя расположение отдельных проекционных 
зон в коре полушарий, установленных морфологически- 
ми и электрофизиологическими путями, обращает на се- 
бя внимание высокая степень совпадения результатов, 
‚полученных этими различными методами (рис. 25). Дан- 
ный факт лишний раз показывает, что мы имеем верные 
и точные представления о локализации раны вос 
принимающих областей в коре больших полушарий. 
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При рассмотрения вопроса 

о рассеянных элементах в ко- 

ре полушарий, надо сказать, 

что электрофизиологическими 

исследованиями, так же как и 

гистологическими, до настоя- 

щего времени они не обнару- 

жены. Весьма вероятно, что 

если бы такие клетки действи- 

тельно существовали, прово- 

димые в настоящее время мно- 

гочисленные исследования, в 

том числе с помощью микро- 

электродной техники, должны 

были бы их зарегистрировать. 

Несмотря на наличие отрица- 

ющих рассеянные элементы 

з ховая первич- ЭлЛектрофизиологических дан- 
Е а ВЕ ных, А. И. Ройтбак (1955) все 
кошки. же полагает, что может быть 
Вверху по микроскопическим дан- рассеянных элементов слиш- 


м (Н. Моо1ага а. Г. Нагршап, 
1989), вЕнву © по электрофизиоло- КОМ Мало, И биопотенциалы их 


нь улавливаются, может быть 
они с короткими аксонами, ко- 
торые не имеют выхода на по- 
верхность коры. Поэтому для окончательного решения 
вопроса требуются новые исследования. 

Н. Ю. Беленков и Т. Е. Калинина (1962) провели 
специальные опыты, посвященные поискам в коре по- 
лушарий рассеянных элементов слухового анализа- 
тора. Была поставлена задача, используя фокальное 
отведение от различных областей и слоев коры, 
не относящихся к слуховой проекционной зоне, вы- 
яснить, не будут ли при этом регистрироваться 
первичные ответы при раздражении животного 
звуковыми щелчками. Опыты были поставлены на 
наркотизированных (нембутал) кошках в обычных 
условиях, в которых изучаются вызванные потен- 
циалы. Использовались  вольфрамовые ЗеКтВОДЫ 
с диаметром свободного от изоляции торца —30 |. 
Отведение осуществлялось как от поверхностей коры, 
так и от третьего и четвертого ее слоев, 8 9 м. 
где оканчиваются восходящие афферент рвные 
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пути. Электроды крепились в мик 

теле и в процессе опыта к о держа- 

в намеченные пункты. В перемещались 
каждом пункте потенциа 

отводились от четырех уровней толщи ко лы 

коры, 0,4; 0,6; 0,8 мм). ры (поверхность 

Помимо слуховой области коры, обеледовалось 
8 участков коры вне ее, каждый площадью 25 мм. . 
С каждого такого участка отведение производилось от 
36 поверхностно расположенных точек, удаленных друг 
от друга на 1 мм. Таким образом, принимая во внима- 
ние, что, кроме поверхности, биопотенциалы регистри- 
ровались и из глубины коры, всего было произведено 
1152 отведения. При каждом отведении на одном фо- 
токадре накладывалось 10 следующих одна за другой 
трасс луча осциллографа. 

Таким образом, в участках коры, не относящихся к 
установленной корковой слуховой проекционной зоне, 
ни в одном случае не удавалось отметить каких-либо 
признаков проявления первичных ответов на звуковой 
щелчок (рис. 26). 

Как известно, кроме первичных ответов, в условиях 
глубокого наркоза при сенсорных стимуляциях или 
раздражениях афферентных нервов в коре полушарий 
обнаруживаются так называемые вторичные ответы 
[Дербишайр и др. (А. РегрузВите, 1936), Форбс и Мори- 
сон (А. ЕотЬез, В. Мог!зоп, 1939)]. Эти вторичные ответы 
по сравнению с первичными отличаются большей ампли- 
тудой и большим латентным периодом. Характерно, что 
регистрация вторичных ответов не ограничивается только 
соответствующей проекционной зоной, они обнаружива- 
ются и в других областях, а иногда и во всей Позер 
сти коры. Это обстоятельство позволяет некоторым -- 
торам делать предположение, что вторичные ответы ре 
ражают собой проявление возбуждения в рассеян я 
элементах. Указывая на особенности распространения 
коре полушарий первичных и Не ыя 
В. Н. Черниговский (1960) обращает вниман ее 
что эти отношения напоминают известное предс ее —_ 
И. П. Павлова о наличии в коре ядра и рассеянны 
ментов анализатора. зе 

Однако принять такую трактовку т 
гических фактов весьма затруднительно. ; 


охо- 
отенциалы, ПР 
импульсы, вызывающие вторичные п 
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дят от рецепторных образований к коре по иным путям, 
чем импульсы, вызывающие первичные потенциалы. Ес- 
ли последние идут по хорошо изученным специфическим 
афферентным путям, то вторичные потенциалы, как по- 
казали Демиси с сотрудниками (Е. Ратрзеу и др., 1936) , 
Форбс и Морисон (1939) и др. распространяются по 
путям, относящимся к неспецифическому отделу голов- 
ного мозга. Ряд последующих исследователей оконча- 
тельно доказали, что происхождение вторичных отве- 
дений связано непосредственно с функцией образований, 
относящихся к ретикулярной формации (Демпси и Мо- 
рисон, 1942, 1943, и др.). 

До настоящего времени нет достаточных оснований 
считать, что восходящие импульсы, идущие от ретику- 
лярной формации, несут какую-либо специфическую ин- 
формацию, относящуюся к осуществлению анализа как 
внешних, так и внутренних раздражителей. Судя 
по имеющимся данным, ретикулярная формация 
влияет на различные анализаторные системы, но сама 
не является анализатором в общепринятом  пони- 
мании. 

Об этом говорит уже сам факт диффузного распро- 
странения импульсации, идущей из ретикулярной фор- 
мации, идентичной при различных сенсорных раздра- 
жениях. Бремер (1954) полагает, что «разнообразные 
сенсорные импульсы, конвергирующие на одни и те же 
нейроны, теряют свою специфичность и участвуют лишь 
в развитии совершенно неспецифической активности». 
К аналогичному выводу приходят и Френч, Верцеано и 
Моэгун (1. Егепсв, М. Уегхеапо а. Н. Масоип, 1953), со- 
гласно экспериментам которых «конвергенция различ- 
ных афферентных связей на общие ретикулярные реле 
показывает, что распространение активности происхо- 
дит по каналам, в которых первоначальная модальность 
первичного сигнала теряет свою индивидуальность». 
Джаспер (Н. Тазрег, 1954) на основании ряда данных, 
в частности тех, которые указывают на окончание нерв- 
ных волокон от неспецифических ядер таламуса в об- 
ласти дендритов корковых клеток, пришел к выводу, что 
приходящая в кору импульсация от ретикулярных обра- 
зований влияет на восприятие ею импульсов, поступаю- 
щих по специфическим проекционным путям, но не не- 
сет при этом специальной сигнализации. 
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Рис. 26. Ре 


На карте показаны 


сти и при погружен 
ция потенциа 


ъ кошек. 
: й щелчок у ь 
й на звуково : с поверхно 
шарии на отведениям: ее 
ов коры полу ’ет четырем кты, регистр 
пу ОТВЕТОТВУЕ чают пункты, ает 
я: рана поверхноски бсщиллограммами нь Рисунок показыв 
щиалы. Каждая о тетственно под казанных уровне р ь 
› Из которых отводились Е на ен отведения от те У ласк коры полу: 
на глубину 0,4, 0,6, ов ео столбе ан отсутствие их в дру 
казана на рисунке. НОНО 
проекц 
ных ответов в слуховой 


у ЛИЧНЫ 
гистрация первичных ответов из раз 
области коры 
ии электрода 
лов от которых по 
наличие первич 


Таким образом, несмотря на более, чем сорокалетний 
период со времени возникновения гипотезы о существо- 
вании в Коре больших полушарий диффузно разбросан- 
ных элементов анализаторов, доказательств, подтвер- 
ждающих этот взгляд, не существует. Предположенная 
функция рассеянных элементов, повидимому, является 
деятельностью подкорковых структур, участие которых в 
осуществлении безусловного и условного элементарного 
анализа доказано. 


ВРЕМЕННЫЕ СВЯЗИ 
В ЭВОЛЮЦИОННОМ АСПЕКТЕ 


Открыв условные рефлексы, И. П. Павлов вместе с 
этим создал и представление о временных связях, воз- 
никающих в центральной нервной системе в течение 
индивидуальной жизни и проявляющихся только при 
определенных условиях. Так как все условные рефлексы 
осуществляются в результате установления временных 
связей между отдельными элементами мозга, специаль- 
ное значение приобретает изучение свойств временных 
связей, условий их образования, локализации в мозго- 
вых структурах и т. д. Эволюционный подход, очевид- 
но, должен быть наиболее плодотворным в познании 
физиологических основ временных связей. Как-всякое 
биологическое явление, так и условный рефлекс не ста- 
нет до конца понятным без знаний его зачатков, про- 
образов и хода развития в процессе филогенеза и он- 
тогенеза. 

До настоящего времени существует мнение о том, 
что временные связи, являясь физиологической основой 
условных рефлексов, присущи лишь высшему отделу 
центральной нервной системы — коре больших полуша- 
рий. Однако это положение не может быть принято без 
внесения в него существенных дополнений. Наши зна- 
ния о временных связях, в том числе и сравнительно- 
физиологические, расширились настолько, что эти явле- 
ния стало допустимо приурочивать не только к условно- 
рефлекторной деятельности и не только к функции 
коры больших полушарий. 

Хотя последнюю мысль И. П. Павлов в своих трудах 
широко и не развивал, однако при изучении эволюции 
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дится следующее высказывание 
ный рефлекс есть тоже соедине 
рые раньше не были соединены» 
случай применения ассоциаций», | «частный 
возможен лишь в случае, если за о. подход 
будем принимать каждое явление в ера СВЯЗЬ МЫ 
ной системе, сопровождающееся временным и нерв- 
нием функциональной связи между отдельными =. = 
ми элементами, т.е. то, что по смыслу = 
«временная связь» и должно вкладываться в это 
понятие. 
Временную связь следует считать не синонимом ус- 
ловного рефлекса, а лишь проявлением одного из важ- 
нейших свойств центральной нервной системы, которое 
лежит, в частности, в основе образования и осуществ- 
ления условных рефлексов. Если условный рефлекс есть 
приобретенная в индивидуальной жизни организма це- 
лостная физиологическая реакция, то временная связь 
выражает собой лишь замыкательный процесс в цент- 
ральной нервной системе, происходящей при осуществ- 
лении любого условного рефлекса. Временная связь есть 
переменное звено условнорефлекторных дуг, связываю- 
щее афферентные и эфферентные центры нервной си- 
стемы в различных комбинациях. 


Временные связи в деятельности низших уровней 
центральной нервной системы 


При рассмотрении вопроса о не — 
ных рефлексов естественно стремление ее и 
образы в деятельности филогенетически 00л в 
и более просто организованных нервных. стру ур. 
Л. А. Орбели (1949) в одном из своих высту 


на 
ворил: «Вся нервная деятельность, как в 
не была, несет в себе все те т ой = 
рые характеризуют простую мы ие ее 
ный ученик И. П. Павлова, П. С: ВАЛО _ 
по этому поводу: «Кора больших полушар 


МЛ. 1949, т. 3, стр. 262. 


1 Павловские среды. 7: 


10 Беленков Н. Ю- 


зовании условных рефлексов творит в наиболее совер- 
шенной форме те механизмы, которые в простейшем 
виде представлены уже в низших отделах центральной 
нервной системы». Таким образом, имеются серьезные 
основания искать прообразы высших форм временных 
связей в деятельности подкорковых образований, моз- 
гового ствола и даже спинного мозга. 

Если обратиться к известным функциям спинного 
мозга, можно отметить, что не все его рефлекторные 
действия однообразны и постоянны. Новые соотноше- 
ния между спинномозговыми центрами могут склады- 
ваться и в индивидуальной жизни животного. В качест- 
ве простейшего примера изменчивости спинномозговых 
рефлексов может быть приведен так называемый банунг- 
рефлекс или явление проторения, заключающееся в ус- 
тановлении связи между очагом с повышенной возбуди- 
мостью и тем афферентным центром, куда приходят 
импульсы с периферии. Рассмотрение феномена прото- 
рения, как простейшей временной связи, вполне право- 
мочно. И. П. Павлов, обсуждая вопрос о замыкательной 
функции мозга как основе условнорефлекторной дея- 
тельности, писал; «Физиолог же тем более не должен 
иметь ничего против этого, что уже много десятков лет 
назад в физиологии нервной системы приобрело право 
гражданства немецкое слово «Бабпипо», т. е. понятие 
о проторении пути, образовании новых связей»!. 

Как простую временную связь следует принимать и 
явление доминанты, открытое А. А. Ухтомским (1993). 
Этот феномен, весьма близкий к банунг-рефлексу, пред- 
ставляет собой один из важнейших механизмов нервной 
деятельности и состоит из временного объединения меж- 
ду собой нервных центров. В силу этого понятны поиски 
нечто общего между механизмом условнорефлекторных 
временных связей и явлений доминанты. В одном из 
своих докладов А. А. Ухтомский (1924) говорил: «Вчи- 
тываясь в «Двадцатилетний опыт» И. П. Павлова, я 
убеждаюсь, что доминанта играет роль ключа для объ- 
яснения того механизма «временных связей», который 
открыт И. П. — чем в работе высших и Е реф- 
лексов. Уже в мадридской речи Павлов объяснял ус- 


тИ, П. Павлов. Лекции о работе больших полушарий го- 
ловного мозга. 1937, стр. 39. 
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тановку временной связи предполож 
ценный центр является Как вы пет рим 
аздражений, идущих от други я 
р ругих раздражаемых поверх- 

Банунг-рефлекс и доминанта являются результатом 
проявления определенных временных связей. Они обна- 
руживаются в деятельности различных уровней цент- 
ральной в те в том числе и в деятельности 
спинного . Вместе с тем очевидно, что эти явле- 
ния по своим свойствам отличны от условнорефлектор- 
ных временных связей, на что указывает и автор теории 
доминанты А. А. Ухтомский (1927), считая затрудни- 
тельным полностью отождествить механизм доминанты 
с механизмом, лежащим в основе условной связи 
И. П. Павлова. 

Исследования последнего времени показывают, что 
установление простейших временных связей в спинном 
мозгу можно получить путем применения сочетаний двух 
раздражений в такой форме, в какой это делается при 
образовании обычных условных рефлексов. И. В. Дани- 
лов (1953) ‚ работая со спинальными лягушками, сочетал 
действие слабого подпорогового электрического раз- 
дражения кожи спины или бедра с электрическим раз- 
дражением кожи одной из задних лапок, которое вызы- 
вало ее сгибание. Оказалось, что через 2—15 таких с0- 
четаний один лишь слабый раздражитель, ранее не 
дававший эффекта, теперь приводил заднюю лапку К 
сгибанию. Этот выработанный рефлекс был скоропре- 
ходящим и неустойчивым. Францискет (Ё. Егап71зКе, 
1951) наблюдал временные связи у спинальных лягу- 
шек в условиях хронического эксперимента. В интерва- 
лах между отдельными сериями сочетаний лягушки 
обездвиживались путем их охлаждения с целью Улуч> 
шения аккумуляции эффектов от предыдущих серии 
раздражений. Сочетая механическое раздражение бо- 
ков лягушек с раздражением передних лапок, вызывав- 
ших хватательные движения, через 10—14 дней, после 
200—300 сочетаний автору удавалось отметить хвата- 
тельные движения только при раздражении боков жи- 
вотных. 

1А А Ухтомский. Собрание сочинений. Л. 1950, т, № 
стр. 193, 
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Близкие к этим данные были получены Шуррагером 
и Куллером (РН. ЗВиггарег, а. Е. СиПег, 1940) в опытах 
на собаках с разобщенным спинным мозгом. При соче- 
тании слабого раздражения электрическим током хво- 
ста с более сильным раздражением одной из задних 
конечностей авторам удавалось видеть сокращение 
отпрепарированной полусухожильной мышцы — ко- 
нечности при одном лишь раздражении хвоста. Дан- 
ный эффект не исчезал в течение нескольких десятков 
минут. 

Эта работа за необоснованное толкование наблюдае- 
мых явлений как типичных условных рефлексов была 
подвергнута критике целым рядом ученых [Н. М. Шама- 
рина и Т. Н. Несмеянова, 1954; Э. А. Асратян, 1953; 
И. В. Данилов, 1952; Келлог (\. КеПос, 1947)]. Однако 
Дикман и Шуррагер (К. Руктап а. РН. Звиггарег, 
1956) повторили свои эксперименты с некоторыми мето- 
дическими модификациями на хронических спинальных 
котятах. Используя в качестве условного раздражения 
тактильное раздражение кожи, а в качестве безусловно- 
го раздражения — удар электрического тока в лапу, эти 
авторы образовывали у таких животных двигательные 
условные рефлексы, проявлявшиеся в сгибании конеч- 
ности при действии одного лишь тактильного раздра- 
жения. Авторы утверждают, что здесь имелись элемен- 
ты «научения», так как скорость образования «спиналь- 
ного условного рефлекса» в данной серии сочетаний 
зависела от количества предыдущих опытов, в которых 
у животного вырабатывалась двигательная реакция, а 
также потому, что угасание рефлекса происходило ско- 
рее, если оно проводилось уже несколько раз ранее. 
Однако согласиться с тем, что в этих опытах наблюдал- 
ся типичный условный рефлекс, все же едва ли можно, 
так как это явление не несет в себе ряда хорошо изве- 
стных свойств, присущих условному рефлексу как при- 
 способительному и надолго сохраняющемуся приобретен- 
ному акту. Возникновение и сохранение доминантного 
очага в спинном мозгу в интервале между отдельны- 
ми сериями сочетаний — одно из вероятных объясне- 
ний данных явлений. Конечно, если отказаться от ин- 
терпретации, даваемой Шуррагером и его а. 
ми, произведенные ими эксперименты представляют 
несомненный интеп^с 
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Эти факты, так же как 

и Францискета, в Е а - 
элементарных временных связей даже в а 
ного мозга. Но по своей природе это ЕЕ с не. 
ные рефлексы, которые, как указывал еще Й П ав. 
лов, выражают собой скоропреходящие явления, -. 
время как условный рефлекс есть постоянно ре 
щееся и хроническое явление. Вместе с тем у нас нет 
оснований отказываться от точки зрения, что эти явле- 
ния в деятельности спинного мозга представляют собой 
зачаточную форму условных рефлексов, получившую 
развитие в эволюции функций высших отделов цент- 
ральной нервной системы. 


Сравнительнофизиологические данные 
о временных связях 


Определенные временные связи можно выработать 
и наблюдать у всех животных, имеющих нервную си” 
стему, от кишечнополостных до человека, Это обстоя- 
тельство дает возможность изучить, как В процессе 
филогенеза из простых, устанавливающихся В течение 
жизни, нервных связей возникают и развиваются более 
сложные временные связи, достигающие наибольшего 
совершенства в Нер и человека. Не 
касаясь многих сравнительно ологических ИсС- 
следований, имеющих к Это ямое отно- 
шение, мы остановимся лишь на не 
показывающих отдельные этапы эволюци 
связей. Е 

А.А. Зубков и Г. Г. Поликарпов (1951), проводя 
наблюдения за поисковыми движениями пресноводных 
гидр, прикрепленных на часовом с аблюдали, что 
при снижевии уровня воды они прои 
направленные только вниз. Если в Так 
оставить гидру на |—2 часа, то последу 
ние уровня воды не изменяет характера 
вотного, и в течение 3—4 часов оно прои 
ния, направленн 


что если на п нимающуюся по стен 
достигшую верхнего уровня воды морскую 


действовать пресной водой, она опускается на дно сосу. 
да. После многократных таких сочетаний животное 
прекращало подниматься по стенке аквариума и на 
десятки минут оставалось на дне сосуда. Аналогичные 
данные были получены М. Е. Лобашевым и П. Г. Ива- 
новой (1947) в опытах с дафниями. Сочетая свет с оп. 
тимальной температурой воды, а темноту — с понижен. 
нои температурой в одной группе животных, и, наобо- 
рот, в другой группе, оказалось, что если обе группы 
дафний поместить в один сосуд с оптимальной темпера- 
турой воды, то животные первой группы направляются 
в освещенную часть аквариума, а второй— в затем- 
ненную. 

Е. М. Крепс (1925) вырабатывал временную связь 
У асцидий, животных, относящихся к простейшим хор- 
довым. Сочетая звонок или свет с действием падающей 
капли воды, стимулировавшей защитную реакцию (за- 
крытие ротового сифона), через некоторое количество 
сочетаний только один ранее индифферентный раздражи- 
тель начинал вызывать такую же защитную реакцию. 
Автор показал, что образование этой реакции связано 
с функцией головного нервного ганглия, так как после 
его удаления реакция исчезала и более не могла быть 
выработана. 

Таким образом, уже эти далеко неполно приведен- 
ные данные показывают, что животный мир, находящий- 
ся даже на низшей ступени своего развития, обладает 
способностью изменять свою деятельность и приспосаб- 
ливать ее к меняющимся. условиям не только с помо- 
щью врожденных реакций, но и с помощью приобретен- 
ных. Эти примитивные реакции низших животных не 
представляют собой условных рефлексов уже только 
потому, что они кратковременны и быстро исчезают. 
Их возникновение и проявление обусловлено образова- 
нием в нервной системе определенной временной связи, 
но эти временные связи не обладают всеми свойствами, 
которые присущи истинной условнорефлекторной вре- 
менной связи. По-видимому, здесь, как и в рассмотрен- 
ных выше временных связях спинного мозга, имеют ме- 
сто сходные между собой явления суммации, проторения 

нанты. В пользу такого представления гово- 
а боратории Л. Г. Воронина опы- 
рят и проведенные в лаооратор ействие света с 
ты Л. М. Чайлахяна (1957). Сочетая д 


150 


раздражением электрическим током 
вал у пресноводных гидр оборонител автор вырабаты- 
ражавшуюся в том, что при действии АЕ реакцию, вы- 
та животное производило свертывани ЛЬКо одного све- 
пев. Оказалось, что если сочета е тела и щупаль- 
валом 15—30 секунд, эта м И - с интер- 
ется, в тех же случаях, когда А образу- 
сочетаниями длились 3—5 минут, ее а Е. 
валось. ; ДАТЬ 
Интересные исследования с представителем бесчереп- 
ных животных — ланцетником, были ева 
Б.Ф. Сергеевым (1962). Оказалось, что при использо- 
вании слабого света в качестве условного раздражите- 
ля и электрического тока, тактильно-болевого раздра- 
жения или сильного света, вызывавших двигательные 
реакции, в качестве безусловного раздражителя у та- 
ких животных образуются временные связи, имеющие 
некоторое сходство с условнорефлекторными. Сущест- 
вование этих временных связей было весьма кратковре- 
менным, в течение суток они исчезали. Проделанные опы- 
ты показали, что в основе временных связей у ланцет- 
ников лежит суммационный рефлекс. В опытах с раз- 
общением центральной нервной системы выяснилось, что 


замыкательная функция У этих животных в одинаковой 
степени осуществляется как толовным, так и хвостовым 
участками нервной системы. 

Сходные ‘по своему проявлению, нестойкие и скоро- 
преходящие вырабатывающиеся реакции характерны и 
для низших черепных позвоночных животных. По дан- 


ным лаборатории, уководимой Д. А. Бирюковым 
(А. В.  Вару, 955 В.В. Фанарджян, 1958; Ф. П. Ведя- 
ев, 1956), у круглоротых, ганоидных И поперечноротых 
рыб временные связи вырабатываются в течение ода 
дня, но на следующий уже исчезают. Кратковременно 
существование выработанных реакций отмечал и 


истыми рыбами. 
Ю. П. Фролов (1926) в опытах с кост и Я 


Следует считать, что ее 
дело не с условными, 

которые отли 

им относительн я НОЩИХ 
нерегулярность проя х связей У 
животных, так же каЕ ивд Ея 


центральной нервной системы выс - 


может, конечно, приравниваться к встречающимся слу- 
чаям нерегулярности проявления условных рефлексов 
у высших животных и человека. В первом случае это 
зависит, по-видимому, от слабо развитых межцентраль- 
ных взаимоотношений и свойств нервных клеток, во 
втором — от влияния факторов, вызывающих не исчез- 
новение образованных временных связей, а лишь их 
торможение. 

Итак, нестабильность и быстрое исчезновение обра- 
зующихся новых нервных связей является одной из 
особенностей временных связей низших животных, иэто 
обстоятельство весьма затрудняет относить их к разря- 
ду условнорефлекторных. Развитие свойства нервных 
клеток сохранять на долгое время следы от предыду- 
щих раздражений является, очевидно, одним из основ- 
ных направлений эволюции высших функций централь- 
ной нервной системы. В связи с этим для характеристи- 
ки временных связей, образуемых у одних и тех же 
животных на разных этажах центральной нервной си- 
стемы, а также и у животных различного уровня фи- 
логенетического развития, кажется, было бы целесооб- 
разно исследовать периоды сохранения выработанных 
временных связей, т. е. их прочность и долговечность. 
Если скорость образования временных связей не может 
являться надежным критерием для их оценки (Л. Г. Во- 
ронин, 1957; Б. В. Павлов и сотрудники, 1960), то вполне 
вероятно этот признак даст более определенные резуль- 
таты. 

Однако на определенной стадии эволюционного раз- 
вития животного мира, конечно, должны были возник- 
нуть явления, которые по своим свойствам и механизму 
образования имели сходство с условными рефлексами, 
наблюдаемыми у высших животных. Так как этот про- 
цесс развития происходил постепенно и типичные для 
высших животных условнорефлекторные механизмы 
возникали не сразу, то едва ли возможно точно опре- 
делить, когда и у каких животных впервые возникла 
истинная условнорефлекторная деятельность. Однако, 
по-видимому, уже у высших рыб можно наблюдать при- 
обретенные реакции, приближающиеся по своим свой- 
ствам к условным рефлексам [С. Н. Кириллов, 1936; 
Булл (Н. Вий, 1928, 1936); А. Н. Бару, 1951; В. И. Гу- 
сельников, 1952, и др.]. 
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Временная связь 
— широко 
ние, проявляющееся в = распространенное явле- 


разных формах 
различных ступенях эволюци ‚ как на 
ции животного мира, так 


и в деятельности различны р , 
стемы: ее т нерв- 
связей обусловливает проявление и временных 
Условнорефлекторной временную связь ого рефлекса. 
только такую, которая придает следует считать 
= условному рефлексу 
все его основные свойства. 

Условным рефлексом нужно считать такой вырабо- 
танный рефлекс, который бы: 1) был сохранным в те- 
чение длительного времени; 2) угашался с последующим 
восстановлением; 3) мог быть отдифференцирован от дей- 
ствия других раздражителей и 4) представлял собой 
целостную биологическую реакцию. Разумеется, услов- 
ные рефлексы должны отличаться своими количествен- 
ными и качественными характеристиками в весьма ши- 
роком диапазоне в зависимости от различных свойств 
и особенностей устанавливающихся временных связей. 

Условные рефлексы, впервые появляющиеся, по-ви- 
димому, у рыб, являются характерным приспособитель- 
ным механизмом для всего класса позвоночных живот” 
ных. Исследования условных рефлексов У рыб показы- 
вают, что, помимо образования У них положительных, 
возможно образование и отрицательных условных реф- 
лексов, вырабатывающихся по типу внутреннего тор- 
можения (угасательное торможение, условный тормоз, 
запаздывание и т. д.). Что же касается прочности и сро- 
ка сохранности выработанных временных связеин, т. 
хотя исследований по этому поводу специально и не и 
изводилось, есть основание полагать, что У Ве 
рыб они могут сохраняться на довольно Е т 
ное время. Несмотря На это, совершенно очевидно, — 

„ пеятельности рыб мы встречаем 
при изучении нервной де ее ии 
ся с самыми элементарными и простыми и 
условнорефлекторной деятельности, ея ы псовершенст- 
эволюции развиваются до высокой ст 


ва и сложности. 
Интересными представля 

альные эксперименты над ее 

которых насекомых, в частности пчел, развив 


вления от пути 
результате значительного ответ Я Павло 


эволюции беспозвоночных. ще 


ются наблюдения и специ- 


Й не- 
ной деятельностью 
я ихся В 


указывал, что и у этих животных есть св 
и низшее, индивидуальное и видовое». Специальными 
экспериментами (А. Ф. Губин, и Н.П. Смарагдова 
1940; А. К. Воскресенская и И. Г. Лопатина, 1952) бы. 
ло установлено, что у пчел, используя свойственное им 
инстинктивное поведение, можно выработать определен- 
ные реакции, сходные с положительными и тормозными 
условными рефлексами, довольно тонкие дифференци- 
ровки и т. д. Хотя для этих животных такая нервная 
деятельность и является высшей, однако она является 
лишь относительной. 

Термин «высшая нервная деятельность» понятие кон- 
кретное, которое применимо к нервной деятельности 
различных по своему эволюционному развитию живот- 
ных, от низших до высших. 

Высшая нервная деятельность высших животных в 
основном разнится от таковой деятельности низших 
животных не особенностями их двигательных эфферент- 
ных функций, так как они отличаются у различных да- 
же высших представителей животного мира и могут 
быть совершенными, хорошо интегрированными иу от- 
носительно просто организованных животных, а особен- 
ностями их мозговой анализаторной и синтетической 
деятельности. Действительно, анализ и синтез сложных 
комплексных раздражителей, как одновременно дейст- 
вующих, так и цепных, осуществляемый собаками, кош- 
ками или обезьянами, не доступен ни пчелам, ни рыбам, 
ни рептилиям, ни птицам. Этим животным также недоступ- 
на аналитическая и синтетическая деятельность той сте- 
пени сложности, которая осуществляется человеком. 

В настоящее время детально не изучены при- 
знаки, отличающие высшую нервную деятельность выс- 
ших животных от низших, однако уже то, что получено 
в лаборатории Л. Г. Воронина (1957) и других, пока- 
зывает, что условнорефлекторная функция позвоночных 
животных различного уровня эволюционного развития 

ся в первую очередь именно различным уров- 
и ко-синтетической деятельности. Так, при 
ее флексов на цепные раздражители 
изучении условных ре б ефлексы баты- 

влено, что у рыб эти р НЫ 

о па и то только на первое звено цепи, 
ваются с трудом, а кроликов, собак, обезьян, соот- 
в то время как У ’этих животных головного мозга, 
ветственно развитию У эт 


ое «высшее 
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вырабатываются диффер 
енциро 

цепи раздражителей и на нЕ. боле 
цепей (Л. Г. Воронин, 1957). Э е компо 
со взглядом И. П. Павлова. 

- а, высказанном 

: ; еще 

их и: не имеет такого обоняния не и 
та о зр я, как орел, но животные к И ка, 
степени отличать комбинацию раздр ут в такой 


ажителей»!, 
В физиологии существует представление, согласно ко- 


торому органом условных рефлексов в 

ском ряду животных следует считать И: 
ральной нервной системы для данного животного. Однако 
это представление не совсем точно отражает действи- 
тельное положение вещей: удаление неокортекса, на- 
пример у кошек, не исключает у них проявления опре- 
деленных условных рефлексов. Эти выработанные 
реакции весьма устойчивы, угашаются с последующим 
восстановлением, могут быть отдифференцированы и, на- 
конец, являются, хотя и несовершенными, но все же 
целенаправленными биологическими реакциями. Анализ 
и синтез у таких животных крайне элементарен, однако 
важно то, что подкорковые образования у них не поте- 
ряли в процессе эволюции свойства к установлению оп- 
ределенных условных рефлексов. 

В опытах А. В. Бару (1951), А. И. Карамяна (1956) 
было показано, что у рыб удаление полушарий почти 
не отражается на проявлении их условнорефлектор- 
ной деятельности. А. И. Карамян указывает на воз- 
можность образования условных рефлексов у амфибий 
после удаления у них переднего мозга. Э. Асратян и 
А. Алексанян (1933) установили, что условные рефлексы 
у черепах при экстирпации У них больших = 
сохраняются или могут быть выработаны заново. - 
не только после удаления коры, но и после удале 

Я ксы также сохраняются 
всех полушарий условные рефле В И. Баг- 
и образуются вновь [В. В. Петелина, ие а 
рянский, 1958; Цуге и Шима (Н. Тиве а. =. 
1959). я 

а у всех этих животных не ри > 
ший отдел центральной нервной системы явл 


е сложные 
ненты этих 
то хорошо согласуется и 


=л. 1940, 


ТИ. П. Павлов. Полное собрание трудов, м, 
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ном, где происходит замыкание условнорефлекторных 
временных связей, но и другие мозговые структуры при- 
нимают в этом участие. 

Эволюционный принцип в рассмотрении функций 
нервной системы позволил создать представление о «пе- 
ремещении» функций мозга в филогенезе в восходящем 
направлении. Рассматриваемые в этой главе факты не 
противоречат такому понятию, однако они позволяют 
развить мысль, что хотя функция замыкания условно- 
рефлекторных временных связей и переходит по мере 
эволюции во вновь развивающиеся высшие отделы моз- 
га, но они не исчезают совсем в филогенетически ста- 
рых образованиях и не являются при этом лишь руди- 
ментом «переместившейся» функции. Можно полагать, 
что эти временные связи подкорковых образований у 
различных представителей животного мира играют не- 
малую роль в осуществлении тех или иных условнореф- 
лекторных приспособительных реакций. 

Таким образом, временная связь в различных своих 
формах проявления обнаруживается как в деятельности 
высших, так и низших отделов центральной нервной 
системы. В процессе развития нервной системы совершен- 
ствуются и временные связи, эволюционируя от элемен- 
тарных суммационных рефлексов до сложнейших услов- 
ных рефлексов. Для познания механизмов условнореф- 
лекторной деятельности важны исследования, проводимые 
как на высших представителях животного мира, 
так и на низших. Только в такой совокупности изучения 
вопроса возможно приблизиться к еще более полному 
пониманию процессов, совершающихся в мозгу при осу- 
ществлении такого распространенного явления природы, 
каковым представляется условный рефлекс. 


Условные рефлексы в онтогенезе 


Изучение нервных функций на различных этапах 
онтогенеза как животных, так и человека — важный 
путь познания развития функций центральной нервной 
системы. 

Большинство животных появляются на ‚свет не с оди- 
наково созревшими отделами центральной нервной си- 
стемы. Известно, что наиболее поздно созревают моло- 
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дые, в филогенетическом смысл 

но, это относится в первую и ; конеч- 

полушарий. Скорее всего следует а т олЬШих 

лушарий как у большинства новорожденны то кора по- 

так и у человека еще не функционирует Х Животных, 
Подтверждением этому п : 

дующие факты: 


1. Новорожденный организм обладает примитивны 

рефлекторными приспособительными механизмами ко 

‚ Ко- 
торые _ соответствуют подкорковой деятельности, 
чем коре больших полушарий. На основании наблюде- 
ний над развивающимися кроликами и морскими свин- 
ками Прейер (\. Ргеуег, 1885) пришел к выводу, что 
после рождения кора еще яолЕо Ва прова 
тических движений, а Зольтман (О. Зотап, 1877) еще 
раньше нашел, что у новорожденных щенят все движе- 
ния, включая и сосательные, остаются ненарушенными 
после удаления не только полушарий, но и зрительно- 
го бугра и даже четверохолмия. Дальнейшие исследова- 
ния только подтверждали и расширяли познания этой 
общей закономерности. 

Морфологические исследования показали, что У ново- 
рожденных высших животных и человека пирамидные 
пути, а также части экстрапирамидного пути, от коры 
до среднего мозга, еще не созрели и только таламопал- 
лидарная система в морфологическом отношении полно- 
ценна. Конель (5. Сопе!, 1939), описывая гистологи- 
ческие особенности структур головного мозга новорож- 
денного ребенка, отмечает минимальное раввина 
синаптических образований в коре полушарий, не 
мальную В ней миелинизацию, отсутствие В ея 
лец Ниссля (при наличии их В клетках мозгового г: 
и спинного мозга), а также на ряд других признаков, 

овании этого отдела 
позволяющих говорить о функционир 
мозга на первых этапах жизни. 

2. В НОЕ экспериментов обра Е 
раздражение электрическим током коры ЛЬВЫ од 
ворожденных животных не а ар 
ке (Вопаеь а ‘вии возбудимости 
и др.], что свидетельствует об отсутст 
корковых клеток. Однако име 
факты еще не доказывают обратное, 
ных раздражениях коры электрическим 


редставлению являются сле- 
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может переходить на подкорковые структуры 
простого физического распространения. Согласно 
щению Пейпера (А. Ререг, 1929) у новорожденных 
младенцев, у которых вследствие аномалии развития 
черепная крышка отсутствовала, исследовались эффекты 
непосредственного электрического раздражения коры 
головного мозга. Эти раздражения никаких двигатель. 
ных эффектов не давали: такие же результаты были 
получены и на 8-недельном ребенке. 

Клара (М. Сага, 1942), Ферстер (О. Еоегзйег, 1921, 
1926) и другие также приходят к выводу, что младенец 
находится на стадии животного, обладающего только 
задним мозгом. Исключительно за счет него у новорож- 
денного осуществляется дыхание, сосательные движения, 
движения рук, головы и т. д. Так как у него высшим 
работоспособным отделом является паллидум, многие 
авторы относят младенца к «паллидарному существу». 

Пейпер (1956) в своей книге «Особенности деятель- 
ности мозга ребенка» приводит многочисленные доказа- 
тельства отсутствия функционирования у грудного 
ребенка не только коры, но и ближайших к ней подкор- 
ковых образований. Указывая на некоторые отрицатель- 
ные стороны физиологических экспериментов с удале- 
нием или выключением коры полушарий, Пейпер пишет, 
что «в лице грудного ребенка природа подарила нам 
возможность наблюдать неповрежденные стадии разви- 
тия, при которых высшие центры вследствие незрелости 
еще не работают». 

3. Электрическая деятельность коры больших полу- 
шарий у новорожденных животных и у новорожденного 
человека отсутствует в том виде, в каком она наблю- 
дается у взрослых. Более того, в первый постнатальный 
период ритмическая электрическая активность у них 
почти совсем не отмечается. Е 

При прямом отведении потенциалов = коры полу- 
шарий у животных (собака, ВВК к таре 
а аеаисыват определении аи ре 
периоды жизни, но они характеризова колебаний. 

чень низким вольтажем ий. 
регулярности и о лектрическую дея- 

А. С. Пенцик (1940) исследовал электр 

ой и моторной области коры полу- 
я возрасте от 19 дней зародышевой 
м -. —. взрослого состояния, сопоставляя ее с дан- 


путем 
с00б- 
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ными морфологического развити 

развитием клеточных связей в о и, в частности, с 
сразу после рождения и в первый т. И = 
ния, когда происходит первая о 

клеточной структуры, 


электрические 
отсутствуют или проявляются очень 


й сл 
14 дней после рождения, когда в Е або. Через 


з льной ко 
сравнению с моторной клеточные связи ны ре по 


<) - 
тельно больше, здесь возникают и более вы = 


аженные 
биопотенциалы. Изучая развитие ое 


ой актив- 
ности мозга у кроликов и щенят, Н. И. Шилягина (1960) 


отмечает, что только к 2—3-м месяцам жизни в коре 
больших полушарий устанавливается обычный ритм 
электрических колебаний, свойственный взрослым. По 
ее данным первые изменения биоэлектрической активно- 
сти коры в виде краткой и неустойчивой десинхрониза- 
ции появляются на звуковое раздражение через 7— 
10 дней после рождения и на световое — через 19— 
14 дней. 

Наиболее ранний возраст ребенка, когда удавалось 
зарегистрировать спонтанную биоэлектрическую актив- 
ность коры мозга, по данным А. С. Чугунова (1956), 
составляет 35 дней. В последнее время в работе 
Н. С. Мирзоянц (1961) отмечено, что у детей до одного 
месяца жизни в электроэнцефалограмме бодрствования 
наблюдаются лишь медленные волны небольшой ампли- 
туды. Общий вид этой электроэнцефалограммы подобен 
кривой, получаемой во время сна. Только в возрасте 
1/,—2 месяцев электроэнцефалограмма бодрствования 
начинает отличаться от электроэнцефалограммы сна. 
Различие состоит не только в том, что при бодрствова- 
нии проявляются ритмические колебания, но и в том, 
что в этот период во время сна значительно возрастает 
амплит медленных волн. 

А. Ж ОЕ (1951), как и многие другие а? 
приходит к заключению, что кора р г И 
бенка находится не в работоспособном сост ее 
жениями младенца ведает только экстрапир ны" 
стема. Более того, У новорожденного и груд : 

система функционирует, вклю 
денца экстрапирамидная ИДУ: 
‘таит, и тормозящие импульсь» 
чая только 91. раШит, отсутству- 
{таит, в первое время 
щие сюда от согриз $ ое дотво атетоидных 
ют. Этим, в частности, объясняет г 


движений младенца с такими же движениями у взрос. 
лых при выпадении функций полосатого тела. Что ка- 
сается анализаторной функции новорожденных младен- 
цев, а также млекопитающих, то в первые месяцы жиз- 
ни у них обнаруживается чувствительность к самым 
различным раздражителям, однако по характеру их от- 
ветных реакций на эти раздражители можно говорить 
лишь о весьма низком уровне анализаторной функции, 
что, по-видимому, и связано с фактическим отсутствием 
высших отделов головного мозга в этот ранний постна- 
тальный период. 

Итак, если высшие млекопитающие и человек рож- 
даются с корой полушарий, которая еще не созрела для 
функционирования, то представляется интересным со- 
поставить с этими данными результаты исследования 
условных рефлексов в раннем онтогенезе. 

ременные связи, которые можно называть условно- 
рефлекторными, появляются у животных вскоре после 
рождения. Так, по данным А. А. Волохова (1960), обо- 
ронительный двигательный рефлекс у кроликов обра- 
зуется на 7—11-Й день после рождения, т. е. в сроки, 
когда даже наиболее быстро созревающие области ко- 
ры еще оказываются ни морфологически, ни функцио- 
нально неразвившимися. Первые признаки условнореф- 
лекторной двигательно-оборонительной функции у собак, 
по данным того же автора, отмечаются с 17—95-го дня, 
по В. А. Трошихину (1952), с 14—91-го дня, а у кошек 
с 22—28-го дня после рождения. Эти данные касаются 
первых проявлений искусственных условных рефлексов. 
В этот период рефлексы представляют собой еще неук- 
репившиеся реакции и по своему проявлению генера- 
лизованные. Упрочение и специализация этих условных 
рефлексов происходит в более поздние сроки, что, по- 
видимому, и следует связывать с созреванием коры и 
включением ее в условнорефлекторную деятельность. 

Образование отрицательных рефлексов происходит в 
более позднем возрасте, чем положительных рефлексов. 
Так, по В. А. Трошихину, дифференцировочное тормо- 
жение у собак образуется с 30-го по 60-й день жизни, 
но и в эти сроки оно еще не имеет стойкого характера. 
Г. А. Образцова (1952) нашла, что для образования 
дифференцировок у кроликов требуется тем оЕНео 
число сочетаний, чем моложе животное к началу опытов. 
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А. Д. Слоним (1962) 


рефлексы у животных появляются посл 

яются сразу после 
ож- 
дения. Он подчеркивает то, что первыми $ дОВНЫа 


рефлексами У новорожденны 
. х являю 
регулирующие легочное то Е 


дыхание. Действительно 
как показал В. А. Трошихин (1952), 


г условный реф- 
ге на запаховый раздражитель у и - 


щенка появляется уж 
ния матери. уже после однодневного соса- 
Е. И. Калинина (1960) исследовала гистогенез коры 
у кроликов в начальный после рождения срок парал- 
лельно с изучением их условнорефлекторной деятельно- 
сти. Ею установлено, что с 1-го по 5-й день у животных 
проявляется условно-безусловная пищевая реакция. 
В этот период кора не миелинизирована, клеточные от- 
ростки выражены слабо, так же как и ветвления дендри- 
тов. С ‘6-го дня намечается двигательный условнореф- 
лекторный стереотип перемещения слепого крольчонка к 
матери для кормления. В этот период лишь намечается 
миелинизация коры. На 17—20-й день жизни отмечают- 
ся одиночные условнорефлекторные реакции на искус- 
ственные запаховые, зрительные и звуковые раздражи- 
тели. Только к этому времени оформляется цитоархи- 
тектоника коры, клетки приобретают типологическую 
форму и обогащаются тигроидом, отмечается нейрофиб- 
риллярная сеть и другие признаки созревания коры по- 
лушарий. | 
Котята и щенки рождаются в то время, когда в м03- 
говых структурах еще не созрели аппараты, управляю- 
щие локомоцией. И это, очевидно, связано не только с 
фактическим отсутствием коры полушарий, но и м. 
подкорковых центров, так как удаление И - 
рий у взрослых жинотных значительно не отр 
их о = В ани ных дир 
о, что описан и Ж человеку. Данные 
ленной степени можно отнести т Е 
словных рефлексов У пло 
о возможности образования У "противоречивы и 
дов, находящихся в утробе мате во. внимание 
спорны, однако все же Но 48 "согласно которым у 
опыты Спелта (0. Зре№ 1988, беременности можно вы- 
плодов последних двух меся к если сочетать 
ю условную реакцию, ес Ч 
работать двигательную У злражения (условный раз- 
действие вибротактильного раздр 7 


считает, что условные 
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дражитель) с действием сильного звука (безусловное 
раздражение). 

Хорошо выраженные условные рефлексы у новорож- 
денных устанавливаются к концу первого и началу вто- 
рого месяца жизни (Н. И. Касаткин, 1948; М. П. Дени- 
сова и Н. Л. Фигурин, 1975, и др.), однако, по-видимому, 
представляется возможным образование у них времен- 
ных связей и в более ранние сроки после рождения. 
Так, Тейлор-Джоне (Г. Тау1ог-Лопез, 1927), Маркис 
(1931) и др: считают, что условные рефлексы у ново- 
рожденных младенцев могут вырабатываться в течение 
первых 10 дней жизни. Маркис полагает, что средний 
мозг принимает участие в осуществлении этих условных 
реакций, так как к этому времени только он бывает 
миелинизирован и в функциональном отношении зна- 
чительно более созревшим, чем лежащие выше отделы 
мозга. Унджеру (М. \Мепбег, 1936) удавалось выраба- 
тывать мигательный рефлекс на вибрационное условное 
раздражение у новорожденных на 5-й день жизни. 

М. М. Кольцова (1948) установила, что первые ус- 
ловные рефлексы на «положение для кормления» обра- 
зуются к 9—10-му дню рождения. К этому же времени 
вырабатываются и искусственные рефлексы на тактиль- 
но-кинестетические раздражители. На изолированный 
тактильный или кожно-термический раздражители ус- 
ловные реакции обнаруживаются на 10—12-й день. При 
образовании искусственных рефлексов в этот период 
требуется большое количество сочетаний (200 и более). 
Изучая физиологические особенности сосательного акта 
ребенка, К. В. Шулейкина (1961) отмечает, что уже на 
6—8-й день после его рождения этот рефлекс может 
иметь условнорефлекторную природу. 

Необходимость выбора специальных и адекватных 
методик при исследовании условнорефлекторной дея- 
тельности у новорожденных животных и человека в 
значительной мере затрудняет и усложняет эти опыты. 
По-видимому, мы еще не достигли точных знаний о 
сроках появления у них первых условных рефлексов. 
Характерно, что в ходе изучения этого вопроса исследо- 
ватели постепенно склоняются в сторону И о 
более раннем становлении условных а ак, ес- 
ли Н. И. Красногорский в 1939 г. считал, что а 
ние условных рефлексов у детей делается возм 


162 


к года, то уже в 1951 г. он сократил этот 
рвых четырех недель жизни ребенка. Исполь- 


зуя для наблюдения со й 
сательный 
о. рефлекс и звуковые 


№, как условные сиг 
штейн и Е. П. Петро налы, А. И. Брон- 


ва (1952) считают, что 
> } проявление 
условных рефлексов у детей начинается с первого дня 


жизни. 


в п ем 
В — =: реакции у новорожденных. 

самыи первый период эти выработанные реакции не 
несут в себе всех характерных для условных рефлексов 
черт и некоторые из них, по-видимому, следует отне- 
сти к простейшим временным связям типа проторения 
или суммационного рефлекса. Общая закономерность 
условнорефлекторной деятельности животных и челове- 
ка самого первого периода жизни состоит в неустойчи- 
вости проявлений выработанных реакций, наличии лишь 
генерализованных (диффузных) условных реакций, ко- 
торые к тому же вырабатываются спустя значительное 
количество сочетаний. 

Все материалы, которыми мы располагаем, показы- 
вают, что у высших животных и человека первого’ пе- 
риода жизни условные рефлексы имеют определенное 
сходство с условными ‘рефлексами декортицированных 
животных. В обоих случаях они осуществляются за счет 
деятельности подкорковых структур. С включением в дея- 
тельность коры на следующих этапах жизни приобретае- 
мые нервные реакции организма совершенствуются, воз- 
никает высшая нервная деятельность, обладающая каче- 
ственными признаками, присущими корковой функции. 

Следовательно, едва ли нужно считать правильным, 
как полагают Г. А. Образцова (1952), А. И. Бронштейн 
и Е. П. Петрова (1952) и другие, что факты образова- 
ния условных рефлексов у новорожденных должны сви- 
детельствовать об обязательном участии в этом коры 
больших полушарий. 


Условные рефлексы после удаления коры 
больших полушарий в раннем возрасте 


Экстирпация коры больших полушарий у животных 
в раннем периоде онтогенеза ведет к иным и 
ствиям, чем при удалении коры у взрослых животных. 
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Это касается как общего их поведения и анализаторной 
деятельности, так и условнорефлекторной функции. 


Б. Н. Клосовский (1935) наблюдал за щенками, ко- 
торые в первые дни после рождения подвергались уда- 
лению коры полушарий. Подкорковые образования при 
этом не повреждались. Такие животные в своем разви- 
тии в росте и весе не отличались от контрольных. Сон 
их был не нарушен, моторика, включая бег, не отлича- 
лась от нормы. У этих щенков оказалось возможным 
образование условных рефлексов на звуковые, обоня- 
тельные и приоприоцептивные раздражения. Собаки са- 
ми отыскивали пишу, спали в определенном ящике и 
находили его, если он был переставлен в другое место. 
Через 11/5 года после операции на вскрытии обнаруже- 
но отсутствие неокортекса, следов регенерации коры по- 
лушарий не имелось (Б. Н. Клосовский, Г. А. Васильев, 
1961). Использовав метод подрезки Мысливечек (Т. Муз- 


`; 
Пуесек, 1956) выключал неокортекс у крыс в возрасте 
5 дней. Он установил, что образование условных реф- 
лексов и дифференцирование у таких животных не от- 
личается от контрольных. 


Доти (В. Роу, 1959) удалял у котят агеа $В1а{а, 55. 
таге1па!з, зр!ета!з её розфего!а{егаИз и после этого не 
отмечал у них никаких зрительных дефектов. Живот- 
ные образовывали дифференцировки, отличая форму 
треугольника от круга или квадрата и т. д. Далее, 
А. Б. Коган и Т. В. Иконникова (1955), а затем и 
Н. Н. Дзидзишвили (1956) пришли`к аналогичным вы- 
водам, установив, что если в интервале до 2 месяцев 
после рождения у котят или щенят удаляется заты- 
лочная область коры полушарий, то после этого у пих 
вырабатываются различные условные рефлексы на зри- 
тельные раздражители и, вообще зрение полностью вос- 
станавливается. Б. Н. Клосовский и Г. А. Васильев 
(1961) повторили указанные выше опыты, использовав 
для этого метод «усложненной побежки». Авторы отме- 
тили некоторые изменения зрительнон функции У р 
рированных щенков, подвергнутых удалению 17, 18, 19 по- 
‘лей коры полушарий, однако в целом их данные подтверж- 
дают факты восстановления зрения после такой операции. 

Как известно, У взрослых животных (собака, кош- 

атылочной области коры вызы- 
ка, обезьяна) удаление 3 
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вает значительные необ 
атимы 
функции (Мунк, 1890; } не нарушения зрительной 


В. М. Б 
бели, 190 . №. рехтерев, 1901; Л. А. Ор- 
о Такие животные навсегда не = 
рения. Объясняя расхождения полученных 


данных в опыт 
ная т ны и и взрослых животных, 
а икова (1956), Н. Н. Дзид. 
зишвили (1956) допускают восстановление ре 
функций после удаления затылочных долей у котят и 
щенят вследствие регенерации у них утраченной коры 
которая у взрослых животных не происходит. Эта точ" 
- ка зрения основана на том, что при исследовании мозга 
оперированных животных место удаленной затылочной 
области коры оказывается заполнено мозговой тканью, 
состоящей из нервных клеток с типичной многослойной 
структурой. 

Однако Б. Н. Клосовский и Г. А. Васильев (1961) 
категорически отвергают возможность гистологической 
регенерации целых отделов головного мозга вообще и 
затылочных областей в частности. Наличие нервной 
ткани на месте удаленного участка мозга они объясняют 
дислокацией оставшихся частей коры, постепенно заме- 
щающих образованный дефект. На отсутствие регенера- 
ции при удалении коры У молодых крыс указывают 
Мысливечек с сотрудниками (1961). 

Если кора больших полушарий не регенерирует, то 
как объяснить факты восстановления зрения и зритель- 
ных условных рефлексов У щенков и котят после удале- 
ния у них затылочных долей? Б. Н. Клосовский и 
Г А. Васильев (1961) полагают, что в коре, может быть, 
имеются дополнительные, неизвестные еще зрительные 
области. Однако этому противоречат их же собственные 
наблюдения, показывающие, что удаление у котят всей 
коры полушарий (неокортекса) не ведет к таким ры 
ным нарушениям зрения, какие наблюдАютея после т 
логичных операций у взрослых животных. Эти а 
ванные котята сохраняют возможность ходить И егать 

предметами. 
за И ред ие авторов, состоящее в Е 
ед участии подкорковых о 
ИО «На ой деятельности далеко 
разований В УС ся в действительности», 
не соответствуют , В самом деле на ран- 


кажется более прав : 
них этапах постнатального онтогенеза, когда кора полу 
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вотных. По ме 
рефлексов в з 


щения функций». ы 

Итак, вся деятельность позвоночных животных, на- 
чиная с простых и кончая человеком, основывается на 
непременном образовании в центральной нервной си- 
стеме временных связей. С развитием мозга эволюцио- 
нируют и временные связи. Свойства временных связей 
‘в процессе развития изменяются и это находит свое 
выражение во все большем и большем совершенствова- 
нии деятельности организма по отношению к его окру- 
жающей среде. Если на ранних стадиях филогенеза 
`суммационный рефлекс представляет собой кратковре- 
-менный элементарный механизм приспособления, то в 
дальнейшем возникают качественно иные временные 
связи, обусловливающие проявление истинного услов- 
ного рефлекса, достигающего в своей эволюции высше- 
-го уровня в мозговой деятельности человека. Известное 
отражение эволюции временных связей обнаруживается 
и в онтогенезе высших животных, при котором на ран- 
них стадиях постнатального развития, когда еще высшие 
образования мозга ни функционально, ни морфологиче- 
`ски не созрели, обнаруживаются примитивные условные 
-рефлексы, связанные с деятельностью субкортикальных 


- образований. 


КОРА БОЛЬШИХ ПОЛУШАРИЙ, ПОДКОРКОВЫЕ 
ОБРАЗОВАНИЯ И ВНУТРЕННИЕ ОРГАНЫ 


Для того чтобы приступить к непосредственному об- 
суждению вопроса об участии высших отделов мозга в 
осуществлении условных рефлексов внутренних органов, 
нужно коснуться некоторых исследований, имеющих 
общее отношение к выяснению роли этих структур в 
регуляции вегетативных процессов. Особенности орга- 
низации любого условного рефлекса трудно понять без 
конкретных знаний связей отдельных мозговых образо- 
ваний с теми или иными функциями. 


Влияние раздражений коры полушарий 
на деятельность внутренних органов 


Влияния коры болыших полушарий на деятельность 
внутренних органов впервые были обнаружены в опы- 
тах с электрическим раздражением корковой поверхно- 
сти. Через четыре года после известных опытов Фритча 
и Гитцига (С. ЕгИсВ а. Е. ННае, 1870) В. Я. Дани- 
левский (1874) показал, что, раздражая кору, можно 
вызвать не только соматические эффекты, но и изменение 
протекания вегетативных процессов. При еже ЕЕ 
области круциатной борозды и сигмовидно р = 
отмечались изменения в деятельности а Фи ко : 
стой системы и дыхания. Эти данные Е те к 
тверждены и арены 1886, 1889), А. М. Черевко- 

. Миславс ‚1 ‚ А. №. 
- р и др. Эксперименты на И 
собака) с раздражением коры больших у 
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электрическим током получили весьма широкое распро. 
странение, они и до настоящего времени являются одним 
из основных способов выявления корковых влияний на 
внутренние органы. 

В последующих исследованиях было обнаружено, 
что сосудистые и сердечные реакции вызываются не 
только с ограниченной части коры полушарий, но с до- 
вольно широкой ее области, которая, однако, все же со- 
средоточена в передней ее части [Хофф и Грин (Е. Ной 
а. Н. Сгееп, 1936), Дельгадо и Ливингстон (7. Ресайо 
а. В. ушезоп, 1948), Уэлл и Девис (Р. \аП а. С. Па: 
у1$, 1951) и др.]. 

Аналогичные изменения в сердечно-сосудистой си- 
стеме отмечались и тогда, когда раздражалась перед- 
няя часть лимбической области, а также гиппокамп 
[Кремер (\М. Кгешег, 1947), Уард (А. \ага, 1948), Каа- 
да (В. Каада, 1951), Ананд и Дуа (В. Апап4 а. $. Риа, 
1956) и-др.]. 

При раздражении различных областей коры реги- 
стрируются изменения дыхания [Мунк, 1882; В. М. Бех- 
терев, 1906; Тоуэр ($. То\мег, 1936) и др.], изменения 
моторики и секреции желудочно-кишечного тракта 
[Бошфонтен (Г. ВосШомат, 1876), В. М. Бехтерев и 
Н. А Миславский, 1889; Дейви, Каада и Фэлтон 
(Г.. Рауеу и др., 1950), Бабкин и Кайт (В. ВаБт а. 
\\. КНе, 1950) и др.], мочевого пузыря (В. М. Бехтерев 
и Н.А. Миславский, 1889), а также и других внутрен- 
них органов. 

Данные, полученные при раздражении коры живот- 
ных электрическим током, подтверждаются и в наблю- 
дениях на людях. Л. А. Корейша (1952) во время опе- 
рации на головном мозге человека регистрировал арте- 

иальное давление в тыльной. артерии стопы и отмечал 
повышение его при раздражении премоторнон зоны ко- 

ий. 

_ ее и Джаспер (М. РепНе!4 а. Н. азрег, 1954), 
описывая моторное и сенсорное представительство в 
андовой сенсомоторной области, а также и допол- 
р моторные и вторичные сенсорные области, 
нительные ичие в них Участков, раздражение кото- 
Е: изменения Деятельности различных от- 
ов желудочного тракта, дыхательного аппарата, 


сердца и т. д. ь 


168 


Таким образом, многочисленны 
нием электрическим током коры 
показывают, что в последней име 
на значительной площади нервные 


с функцией внутренних органов. Однако на основании 
всех этих фактов делать какие-либо определе 

нные вы- 
воды о значении данных областей коры для деятельн 

о- 

сти внутренних органов весьма затруднительно. Несом- 
ненно лишь то, что в областях коры, раздражение кото- 
рых ведет к изменению вегетативных функций, находятся 
нейроны, от которых возбуждение распространяется до 
внутренних органов. По мнению А. М. Гринштейн 
(1946), Уэлла и Девиса (1951), Линдгрена (Р. Глпаотеп, 
1955), Увнеса (В. Оупёз, 1960) и др., это возбуждение 
переключается на гипоталамическом или бульбарном 
уровнях. Однако пока не получено ‘убедительных дан- 
ных, показывающих, что эти влияния могут распростра- 
няться, минуя подкорковые образования. Наличие об- 
ширных площадей коры полушарий, раздражение кото- 
рых изменяет функции внутренней сферы организма, 
делает невозможным аналогию их с эффекторными кор- 
ковыми соматическими центрами, имеющими строгую 
локализацию и прямые пути к спинномозговым двига- 
тельным элементам. 

Каковы в функциональном смысле клетки коры, раз- 
дражения которых вызывает изменения в. деятельности 
внутренних органов, до настоящего времени остается 
неясным. Возможно, при этом возбуждаются клетки то- 
го или иного афферентного представительства внутрен- 
них органов, обнаруживаемого при регистрации первич- 
-ных электрических ответов. Но так как эти представи- 
тельства занимают весьма незначительные области коры, 
то скорее всего здесь следует искать другое объяснение. 
Весьма вероятно, что в этих случаях принимает участие 
нисходящая система ретикулярной формации, влияния 
которой на нижележащие отделы мозга теперь. хорошо 
известны !. Кстати, исследования Баха (Г. Васв, 1952), 
показывают, что раздражение ретикулярной форма- 
ции может облегчать или тормозить вегетативные реф- 


лексы. 


е опыты с раздраже- 
больших полушарий 
ются расположенные 
элементы, связанные 


: Некоторые данные по этому поводу можно найти в обзоре 
_С, П, Нарикашвили (1961), 
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Интерпретация вегетативных эффектов, получаемых 
при раздражении коры полушарий, в значительной сте. 
пени осложняется тем, что эти ответные реакции весьма 
вариабильны; они зависят от силы и частоты раздраже. 
ния, типа и глубины наркоза, вида экспериментальных 
животных и т. д, Проведенные исследования Т. М. Еме- 
льяновой (1957), Л. А. Топорковой (1957) показали, 
что раздражение любого участка коры электрическим 
током может вызвать изменения дыхания. Раздражение 
даже одного и того же участка коры ведет к усилению 
или ослаблению дыхания, в зависимости от силы и про- 
должительности раздражения, а также других условий, 
Функциональное состояние коры полушарий при этом 
имеет, по-видимому, ‘немаловажное значение. Все это 
указывает на отсутствие в коре больших полушарий 
специфических дыхательных центров. Весьма вероятно 
аналогичное заключение можно было бы сделать и в от- 
ношении других вегетативных явлений, наблюдаемых 
при раздражении коры электрическим током, однако‘для 
этого требуются еще специальные исследования. 


Влияние удалений коры больших полушарий 
на вегетативные процессы 


Одним из путей изучения роли коры и подкорковых 
образований в регуляции деятельности внутренних орга- 
нов является исследование их функций до и после ча- 
стичных или полных декортикаций животных. Проде- 
ланные по этому поводу работы противоречивы. Скорее 
всего они ведут к заключению, что удаление коры полу- 
шарий не вызывает длительных изменений деятельности 
внутренних органов. 

Гольц (1892), Г. П. Зеленый (1912, 1930), М. Жу- 
ковский (1898), Н. Ф. Попов (1953) не отмечали каких- 
либо изменений дыхания после полной декортикации 
собак. Н. А. Меркулова (1957) обнаружила, что у одних 
кроликов после декортикации дыхание становится бо- 
лее редким и глубоким, у других, наоборот, поверхност- 
ным, у третьих же совсем не изменяется. Такие же 
неоднородные данные были получены в опытах Н. А. Ост. 
роумова (1958) после полного удаления коры у кошек. 
Г. А Вакслейгер (1957) в опытах на декортицирован- 
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ных собаках отметил, что вегет 
койном состоянии протекают = 


И элект г 
соответствует тому, что наблюдалось о 
. ро- 


7 


Рис. 27. Отсутствие изменений в электро- 

кардиограмме (электроэнцефалокардиограм- 

ма у кошки № 30 после лишения ее коры 
больших полушарий). 


1—электрокардиограмма до декортикации, 2—электро- 
кардиограмма через 1 месяц после декортикации. 


веденные в нашей лаборатории наблюдения (В. А. Со- 
сенков, 1961) также показывают, что дыхание, сердеч- 
ная деятельность и другие вегетативные функции в 
покойном состоянии У декортицированных кошек не 


отличаются от таковых у нормальных животных. О. За- 
гер (1960) наблюдал у декортицированных кошек опре- 
деленные изменения в электрокардиограмме, выражав- 
шиеся, в частности, в извращении зубца Т. Некоторые 
изменения наблюдал и В. А. Сосенков в своих опытах, 
однако они относительно быстро исчезали и Через 
1—1), месяца после декортикации электрокардиограм- 
ма у кошек, как правило, была в норме (рис. 27). 
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Удаление передних частей коры мозга, где, по обще. 
му мнению, сосредоточены главные вегетативные цент- 
ры, вызывает различные и даже прямо противополож. 
ные эффекты. Так, например, Н. А. Советов (1952) 
отмечал снижение артериального давления после вЫ- 


90 


Рис. 28. Отсутствие изменений в артериальном давлении и прояв- 

ление синокаротидного рефлекса при холодовом выключении сосу- 

додвигательной области коры полушарий. Без наркоза (миорелак- 
син). 


А—до охлаждения; Б-—через 15 минут от начала охлаждения; В-—через 10 минут по 

прекращении охлаждения. Значение кривых (сверху вниз): артериальное давление 

(шкала—в мм рт. ст.), раздражение сосудодвигательного пункта коры (см. схему 

мозга), раздражение каротидного синуса (цифры—расстояние в см между катушками), 

отметка времени (3 секунды). На схеме мозга штриховкой показана охлаждаемая 
область коры полушарий. 


ключения лобных долей У собак, по данным же 
Б. И. Баяндурова (1949), Э. С. Алексеенцевой (1954), 
Г. С. Кванталиани (1954), экстирпация этих областей 
коры приводит к повышению артериального давления. 
Ананд, Дуа и Чхина (В. Апапа, $. Рина, а. С. СЫта, 
1957) указывают, что артериальное давление после уда- 
ления лобных долей падает и т. д. Эти противоречивые 
данные свидетельствуют об отсутствии постоянно на- 
правленных влияний коры на лежащие ниже вегетатив- 
ных центры. Эффекты от ее удаления, очевидно, обуслов- 
ливаются функциональным состоянием как самой коры, 
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так и подкорковых образований. И 
блюдаемых явлениях мог г 
влияние образующегося ру 


звестную роль : 
в на- 

Е играть мозговая травма 
и вторичные изменения в 
экстирпаций тех или 


подкорке, происходящие после 
иных областей коры полушарий 


ИГ 
100 
90 


80 


Рис. 29. Отсутствие изменений в артериальном давлении при стрих” 

нинизации сосудодвигательной области коры полушарий и влияние 

стрихнинизации на эффекты от раздражения ее электрическим то- 
ком. Без наркоза (миорелаксин). 


А-до стрихнинизации; Б — в период стрихнинизации. Сверху вниз: артериальное 
давление (шкала в мм рт. ст.), раздражение сосудодвигательного пункта коры (см. 
схему мозга), отметка времени (3 секунды). 


Избегая хирургического вмешательства в своих эк- 
спериментах (Н. Ю. Беленков и Г. Н. Сметанкин, 
1960), мы изучали влияние временного (холодового) 
выключения передней’ части коры полушарий, а также 
повышения ее возбудимости (стрихнинизацией) на ве- 
личину артериального давления и В и 
тидного рефлекса. Для этого МЫ ( . . а - 
соавторы, 1958) разработали метод, позволивши гы 
остром опыте с помошью специальных капсул ее ы. 
чать на определенный период ббльшие или ме 
области коры. Опыты производились как на = : 
рованных, так и на ненаркотизированных 
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давления (рис. 28). 
давления и п 
бумажки, смоченной 1% раствором стрихнина, хотя 
сосудистый эффект при элек 

области коры тепе 
(рис. 29). Далее мы исследовали 
выключения и стрихнинизации указ 
на протекание синокаротидного с 
Оказалось, что раздражение элект 
тидного синуса в этих условиях не и 


при выключении сосудодвигательной 
при повышении ее возбудимости (рис. 28 
ченные данные дают основание 
щие ниже нервные центры, 


применением курареподобных 
дыхания. 

Эти эксперименты показали, что холодовое выклю- 
чение сигмовидных извилин, а также прилегающих 
ним других областей коры (в том числе и о 
извилин) не изменяет общего уровня 


веществ и искусственного 


к 
рбитальных 
артериального 


а 4 


И, 
100 | 
98 29 23 
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о АЗААААИАААААИА а РААЛААИАААИЯИАНААААИААИМ 
Риз. 30. Отсутствие изменений в артериальном давлении при 
стрихнинизации сосудодвигательной области коры полуша- 
рий и отсутствие влияний стрихнинизации ее на эффекты 

раздражения каротидного синуса электрическим током. 

А.— до стрихнинизации; Б-в период стрихнинизации. Значение к 
(сверху вниз): пневмограмма 


артериальное давление (шкала 
отметка раздражения каротидного синуса, 


ривых 
в мм рт. ст), 
отметка времени (3 секунды). 


Не изменяет уровня 


артериального 
риложение к этой области 


фильтровальной 


трическом раздражении этой 
рь становится резко увёличенным 
влияние холодового 
анной выше области 
осудистого рефлекса. 
рическим током каро- 
зменяет величины 
дного рефлекса НИ 
области коры, ни 
и 30). Полу- 
полагать, что лежа- 
участвующие в регуляции 


характера протекания синокароти 


И 


О я 
2 


Рис. 31. Артериальное давление после 

разрушения гипоталамуса.\Без нарко- 

за (прокуран). Искусственное дыха- 
ние. 

А--до разрушения гипоталамуса: 1- раздраже- 

ние коры больших полушарий; 2— раздражение 

каротидного синуса; Б — после разрушения ти- 


поталамуса (показано стрелкой); В раздраже- 


ние коры больших полушарий (1) и каротидно- 
го синуса (2) после разрушения гипоталамуса. 
Сверху вниз: артериальное давление в мм рт- 
ст. (шкала), пневмограмма, са от- 
метка времени (5 секунд). Внизу на снимке 
показана область ‘разрушения, 


ое АН 


2? 


Рис. 32. Артериальное давление при вы- 
-ключении гипоталамуса введением в не- 
го аминазина, Без наркоза (прокуран). 

Искусственное дыхание. 
А—до введения аминазина: 7/— 
ольших полушарий: 
Б-—после в 

стрелкой), На В: 

полушарий; 

через 7 мин: 


Рис. 33. Артериальное давление при 
повышении возбудимости гипотала- 
муса стрихнинизацией. Без наркоза 
(прокуран). Искусственное дыхание. 


А—до введения стрихнина: 1- раздражение ко- 

ы больших полушарий; 2— раздражение каро- 
тидного синуса; Б через 3 минуты после вве- 
дения стрихнина в область типоталамуса. На 
В: [-раздражение коры больших полушарий; 
2- раздражение каротидного синуса через 
минут после введения стрихнина. Сверху вниз: 
артериальное давление в ММ рт. ст. (шкала), 
пневмограмма, раздражение, отметка времени 
(5.секунд). Внизу на снимке показано положе- 
ние трубочек в мозгу, через которые вводил- 
ся_раствор стрихнина,. 


артериального давления, не всегда находятся под ВЛИЯ. 
нием коры больших полушарий. 

Последующие эк (1961, 
1962) показали, ИЛИ 
локальным введен ВоЗ- 
будимости (локал 
ламуса в отличие Й Й ко 

ение артериального давле 


ного центра продолговатого мозга, в то время как 
лежащие выше отделы заметных влияний на это не ока- 
зывают. 

В тех же случаях, когда кора полушарий оказывает 
влияние на вегетативные функц 
условиях имеет место, 
носят чисто рефлекторн 
не является местом за 


падениям соответству, ] рных реакций. Кора 
полушарий представляет собой надстройку над основны- 


Рис. 34. Наличие изменений в артериальном` давлении (электрома- 

нометрическая регистрация в мм рт. ст.) до перерезки продолгова. 

того мозга (1) и отсутствие изменений после перерезки (на Уровне 
задней трети ромбовидной ямки) (1/), 


= аздражения; 'Б—после раздражения: 1-сосудодвигательного пункта коры по. 
о: арии 2 средней Засти гипоталамуса и 3—каротидного синуса, 
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ми и главнейшими вегетативными регуляторными цент. 
рами, расположенными в подкорковых образованиях, и 
влияет на них, очевидно, тоническим или трофическим 
характером, путем иррадиации нервных процессов и 
индукционных воздействий. При отсутствии этих ВЛИЯ- 
ний, когда, например, у животного удаляется кора полу- 
шарии, естественно, не исключены некоторые сдвиги 
в рефлекторной деятельности внутренних органов. Этим, 
по-видимому, и следует объяснять изменения протека- 
ния безусловных вегетативных рефлексов, которые на- 
блюдали Э. А. Асратян (1959), О. Загер (1960) У декор- 
тицированных собак. Нужно заметить, что такую же 
трактовку наблюдаемых явлений давал и Э. А. Асратян 
(1938), считавший, что корковая регуляция лежащих 
ниже вегетативных аппаратов происходит не рефлек- 
торным, а общетрофическим путем. Правда, в после- 
дующем Э. А. Асратян (1959) выдвинул положение, 
что безусловные вегетативные рефлексы могут за- 
мыкаться не только на подкорковом, но и корко- 
вом уровне. : Е 
Влияния функционального состояния коры полуша- 
рий на подкорковые вегетативные центры при опреде- 
ленных условиях могут быть значительными. Так, напри- 
мер, в лаборатории М. В. Сергиевского (Г. А. Вакслей- 
‚ гер, 1958, и др.) было показано, что при различных 
‚ вызванных изменениях функционального состояния ко- 
ры полушарий происходит заметное изменение рефлек- 
торной возбудимости дыхательного центра. Однако, 
критикуя представление о наличии в коре больших по- 
лушарий так называемых высших дыхательных центров, 
М. В. Сергиевский (1950) пишет: «Каждое из этих мест 
при определенных условиях может оказывать то или 
' иное временное влияние на деятельность дыхательного 
' центра, но и без этого влияния дыхание координиро- 
' вано и обеспечивает организм необходимым для него 
газообменом. Оно нормально». К аналогичному выводу, 
. по-видимому, следует прийти не только в отношении 
влияния коры на дыхание, но и на Ао 
и другие вегетативные функции. П. К. т (1958) 
считает, что «постоянная регуляция вегетативных функ- 
а овне хорошо осуществляется и на 
Е о Во КОНЫЕ образований, кора же только при- 
об. эти хорошо отрегулированные функции к 
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запросам Целого организма в еб = 

< его п с ар 
поведении». Критика данного ны: 
ние, что «подкорковые аппараты и работают и 
шо, и регулируются корой пол = 
(К. М. Быков и И. Т. Курцин, 1960 ушарий» 


я ), по-видимом Е 
ловлена недооценкой подкорковых механизмов = ри 


ЛЯЦИИ деятельности внутренних органов 


Условные рефлексы внутренних органов 
после частичных удалений коры 
больших полушарий 


Многочисленные. работы К. М. Быкова и его сотруд- 
ников показали возможность образования условных реф- 
лексов на деятельность почек, сердечно-сосудистой си- 
стемы, дыхательного аппарата, органов пищеварения 
ит. д Они были обобщены акад. К. М. Быковым в 
его монографии «Кора головного мозга и внутренние 
органы» (1942). 

Опираясь на существующее положение, что У «выс- 
ших животных единственным местом образования услов- 
ных рефлексов является кора головного мозга», что 
«наличие коры является непременным условием образо- 
вания типичных условных рефлексов», К. М. Быков по- 
лагал, что. отсюда следует, «что если мы обнаружи- 
ваем образование условного рефлекса на ту или иную 
функцию организма, то это значит, что на данную 
функцию бесспорно могут влиять импульсы, возникаю- 
щие в коре головного мозга»!. Таким образом, утвер- 
дилось представление, что если образуется условный 
рефлекс на ту или иную деятельность внутренних а 
нов, значит это может служить верным иена 
того, что в данной реакции принимает участие к : 
больших полушарий. Однако эти заключения ое 
рактер а рог, поскольку они не ОА, мых 
либо факты, показывающие, что в отсутств р те 

е рефлексы на внутренние ор 
ших полушарий условны р 
ганы образовываться не БА: М. Быков, делая эти 

Следует подчеркнуть Что илов и воззрений того 

заключения, исходил из матери » 


‚ М. 1954, т. 2, 
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времени. Он писал, «что в настоящее время во всяком 
случае правильно считать, что наличие коры является 
непременным овных рефлек. 
исключена воз. 
к образованию 
нижележащим 


ултона (У. Рип, 1937) 
о влиянии премоторной области коры на вегетативные 
процессы в лаборатории, руководимой К. М. Быковым, 
были предприняты первые эксперименты по поводу изу- 
чения влияний а услов- 
ные рефлексы н (1941) 


диурез, В. Г. Прокопенко (1941) — на условнореф- 
лекторную желчеотделительную функцию, И. А. Бу- 
лыгин (1941)— на условнорефлекторную двигательную 
функцию желудка, С. Д. Слоним и Р. П. Ольнянская 


(1941) — на условнорефлекторные изменения уровня 
обмена. 


, 
ствуют. 

По этому поводу К. М. Быков писал следующее: 
«удаление премоторной зоны ни в одном случае не при- 
вело к исчезновению тех влияний с коры мозга на 
функции внутренних органов, которые служат предме- 
том нашего исследования», «все кортикальные реакции 
(т. е. условные рефлексы — Н. Б.) сохраняются при 
удалении премоторной зоны с обеих сторон. Этот вы- 
вод является с моей точки зрения основным, так как он 
дает право утверждать, что премоторная зона у собак 
не имеет к «вегетативным» реакциям такого тесного от- 
ношения, какое, скажем, затылочная область имеет к 
функции зрения». Далее, касаясь полученных фактов, 
К. М. Быков пишет: «Прежде всего мы не знаем, яв- 
ляются ли изменения, найденные Булыгиным, Комен- 


'К. М. Быков. Избранные произведения. М. 1954, т. 2, 
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дантовой, Слонимом и Ольнянской 

нской, специфи 
именно для удаления премоторной зоны — ческими 
обусловлены поломкой тонкой струк , же они 


мозга независимо от места и. головного 


ия. Опытов 
ответа на этот вопрос у нас еще нет. Во-вторых, г. 


могу еще сказать, что вышеперечисленные факты явля- 
т всегда точно воспроизводимыми»!. -=° 588 
ии о влияний экстирпаций от- 
ушарий на условнорефлек- 

торную функцию внутренних органов не внесли чего- 
либо принципиально нового по сравнению с теми 
опытами, по поводу которых мы провели высказывание 
К. М. Быкова. Г. Адам (1955), К. Б. Личкус (1958), 
Е. М. Матросова (1958) и др. после удаления премотор- 
ной зоны, через некоторое время отмечали нормализа- 
цию условнорефлекторной реакции внутренних орга- 
нов. Удалось, кроме того, наблюдать сходную кар- 
тину в протекании изучаемых условных рефлексов 
и после экстирпации других корковых полей (по- 
ля 1,7). с 

Таким образом, если удаление премоторной зоны 
коры значительно не влияет на протекание вегетатив- 
ных условных рефлексов, если до настоящего времени 
не получено никаких данных, указывающих на более 
существенную роль в проявлении этих явлений дру- 
тих областей коры полушарий, возникает вопрос, ка- 
кие же структуры мозга непосредственно участвуют 
в замыкании условных рефлексов на внутренние ор- 
ганы. 
Если у декортицированных животных могут образо- 
вываться простые соматические условные рефлексы, 3 
`для изучения поставленного вопроса кажется аж 
исследовать возможность выработки у таких животни ы 
вегетативных условных рефлексов. Проведенные и а 
направлении эксперименты показали нам, у о 
больших полушарий не является ЛЕНИ услов- 
вым субстратом, ‘ответственным за о м 
ных рефлексов внутренних органов 


М., 1954, т. 2, 


1 К. М. Быков. Избранные произведения. 
стр. 348—357, р 
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ставления о’ так называемых кортико-висцеральных 
взаимоотношениях требуется внесение определенных 
коррективов. 


Условные рефлексы на внутренние органы 
у животных, лишенных коры больших полушарий 
(неокортекса) 


Частичные удаления коры полушарий дают возмож- 
ность выяснять значение экстирпированных областей в 
осуществлении тех или иных условных рефлексов, но они 
не вскрывают роли лежащих ниже отделов мозга в их 
проявлении, поскольку в этих случаях всегда остается 
повод предполагать, что сохраненные функции связа- 
ны с деятельностью неудаленных частей коры. полу- 
шарий. 

В 1956 г. Н. Беленков, Г. Поторейко и Р. Старцева ` 
сделали первую попытку образовать условные рефлексы 
на внутренние органы у кошек, лишенных неокортекса. 
Используя звук ударов метронома, звонка или света от 
электрической лампы в качестве условных раздражите- 
лей и воздействие паров аммиака, вдыхание которых 
вызывает задержку или кратковременную остановку ды- 
хания, в качестве безусловного раздражения, ‘авторам 
удалось выработать у таких животных дыхательные ус- 
ловные рефлексы. У одного из экспериментальных жи- 
вотных условный рефлекс на метроном образовался спу- 
стя 71 сочетание. Реакция выражалась в том, что при 
действии только условного`сигнала происходила задерж- 
ка дыхания. Кроме дыхательной реакции, аммиак всегда 
вызывал у животных общедвигательную реакцию — от- 
странение от действующего раздражителя. Через неко- 
торое время (спустя 125 сочетаний) эта реакция начала 
проявляться условнорефлекторно, присоединившись к 
условной дыхательной реакции. У другой бескорковой 
кошки условный дыхательный рефлекс вырабатывался 
на световой раздражитель. Он установился после 100 со- 
четаний, а начиная с 144-го сечетания, к дыхательной 
реакции присоединилась и условная общедвигательная 

еакция. Выработанные условные рефлексы были по- 
стоянны и отмечались не менее чем в 90% от общего ко- 
‘личества примененных в опыте условных раздражений. 
Эти рефлексы угашались с последующим восстановле- 


184 


нием. У животных были = 
на частоты Мео и М... образованы дифферен  ировки 
Несколько позднее сот 


боратории В. А. Сосенков рудник 


о ори нами ла- 
61) предпринял более 


) 


бразования эт 

безусловного раздражителя в одних случаях 
вался аммиак, вызывающий наряду. с изм использо- 
ния рефлекторное замедление ве дыха- 
в других — пища, прием которой, как о 

‚ ведет к 
учащению дыхания и сердцебиений у животных. У 

. Услов- 
ными сигналами в описываемых опытах служили тоны 
получаемые с помощью звукового генератора. Для реги- 
страции наблюдаемых функций использовались электро- 
кардиография и пневмография. Общедвигательные реак- 
ции животных хорошо отмечались как на пневмограм- 
ме, так и на электрокардиограмме. Ориентировочная 
реакция на действие тона до начала выработки услов- 
ных рефлексов `угашалась: За условнорефлекторную 
реакцию сердца принималось только такое изменение 
частоты его работы, когда условный сигнал вызывал 
изменение темпа его сокращений‘ не менее чем на 10— 
15 ударов в минуту. 2 

Сердечный, дыхательный! и общедвига- 
тельный компоненты оборонительного ус- 
ловного рефлекса, выработанного на ам- 
миак. : 

В этих опытах изолированное ‚действие условного 
сигнала‘ (тон 1000 гц) продолжалось 5 секунд, затем с 
помощью специального устройства через м: 
трубку, открывавшуюся в области носа животного, 

й парами ‘аммиака. Интервал 
ходил воздух, насыщенный р в течение 
между сочетаниями составлял 4—6 минут, 


5—6 сочетаний. 
1. Кора больших полушарий удалена в 
два приема г яц после декорти- 
к медление сердце“ 
кании. Действие аммиака В» е 
Е й ‚. 40—50 сокращении В минуту. Условнорефлек- 
а —18) г впервые была' отмечена 
о ы и Пл еличину, На 
74 Цифр минус или ПЛЮС означают В «ИР 


с Е или увеличилась частота ‘серди 
которую  уменьшилас Е 
в ‘минуту. . т 


20-м сочетании. После 60 сочетаний условный рефлеке 
укрепился и наблюдался регулярно. Величина условно. 
рефлекторного замедления сердечной деятельности ко- 
лебалась в пределах 20—40 ударов в минуту. Одновре- 
менно с сердечной появилась и дыхательная условная 
реакция, выражавшаяся в задержке и замедлении ды- 
хательных движений. После 27 сочетаний к этим веге- 
тативным рефлексам присоединилась и условная обще- 
двигательная реакция: При действии условного раздра- 
жителя кошка вздрагивала, отдергивалась назад, 
втягивала голову, закрывала глаза (рис. 35). После трех- 
месячного перерыва в работе животное при первом же 
применении условного сигнала ответило замедлением 
сердцебиений, задержкой дыхания и общедвигательной 
оборонительной реакцией. 

Кошка № 26. Кора больших полушарий удалена в 
два приема. Взята на опыты через 5 недель после декор- 
тикации. Условнорефлекторная брадикардия (—16) была 
впервые отмечена после 23 сочетаний. Упрочение реф- 
лекса наступило после 80 сочетаний, частота сердце- 
биений при этом сокращалась на 40—60 в минуту по 
сравнению с исходным уровнем. После двухмесячного 
перерыва в работе при первом же испытании условного 
сигнала произошло замедление сердечной деятельности 
на 35 сокращений в минуту, амплитуда дыхательных 
движений снизилась. 2 

Кошка № 22. Опыты начаты через год после декор- 
тикации. Первые признаки условнорефлекторного за- 
медления сердечной деятельности (—18)  отмече- 
ны на 4-м сочетании, задержка дыхания на 6-м соче- 
тании и общедвигательная реакция — на 15-м соче- 
тании. | 

Кошка № 45 (нормальная). Условнорефлекторная 
брадикардия (—19) впервые отмечена после 9 сочета- 
ний. Условнорефлекторное апноэ — также после 9 со- 
четаний. Условнорефлекторная общедвигательная реак- 
ция, при которой животное отдернулось назад, отмече- 
на после 13 сочетаний. К 20-му сочетанию все эти 
реакции в достаточной степени упрочились. 

Сердечные, дыхательные и общедвига- 
тельные компоненты пищевого условного 
рефлекса. Животные этой группы поступали на опыт 
в голодном состоянии. Изолированное действие условно- 
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ры Условный рефлекс, выра- 
ни Х у декортицированной 
1000 21, на звук частотой 
гц, подкрепляемый парами 
аммиака. 
А-условнорефлекторное замедление сер- 


ниям элек- 


дечной деятельности (по показа: 
— исходная 


троэнцефалокардиограммы), 

дейст а—171 удар в минуту; 

ров вия условного раздр: . 

иже минуту. Б-—Усл ое 

РЯ дыхания при де Значение крив! 

о ‘условный си! етка времени 
овнорефлекторная. двигательная реакция: ‘а’— до действия условного с 

би в—во время действия условного сигнала- 


ых (сверху вниз 


(1 секунда). В)— 
игнала, 


го раздражителя (тон 1000 гц) продолжалось 20 секунд. 
Следующие 5 секунд его звучания сопровождались корм. 
лением животных кусочками мяса. Интервал между со- 
четаниями равнялся 4—6 минутам. В течение опыта 
применялось 5—6 сочетаний. 

Кошка № 16. Декортикация произведена в два прие- 
ма. На опыты взята через б месяцев. Еда вызывала 
учащение сердцебиений на 40—60 в минуту, при этом 
происходило снижение вольтажа зубца Ю, а также уча- 
щение ‘дыхательных движений: Условнорефлекторная та- 
хикардия (-23) впервые была зарегистрирована после 

сочетаний. После 70 сочетаний рефлекс упрочился и 
стал проявляться ‘еще! ярче (+25— +35). Условнореф- 
лекторные изменения сердечной деятельности проявля- 
лись и в конфигурации электрокардиограмм, и особен- 
но в изменении величины зубца Ю, который при дей- 
ствии условного сигнала заметно уменьшался. Условно- 
рефлекторное изменение учащения дыхания появилось 
через 16 сочетаний, а условнорефлекторная общедви- 
гательная пищевая реакция — через 24 сочетания. При 
действии условного сигнала кошка настораживала уши, 
раскрывала широко глаза, зрачки расширялись, жи- 
вотное поворачивало голову, принюхивалось, облизыва- 
лось. 

После перерыва в работе на 31/> месяца все эти 
выработанные реакции не исчезли и при первых же 
испытаниях условного сигнала были выражены в весьма 
отчетливой форме. 

Кошка № 37. Опыты начались через месяц после де- 
кортикации. Условнорефлекторная тахикардия (--26) и 
уменьшение зубца в электрокардиограмме были отмече- 
ны уже на 6-м сочетании. Условнорефлекторное тахи- 
пноэ — на 8-м сочетании. На рис. 36 показаны: типичные 
условнорефлекторные реакции сердца и дыхательного 
аппарата у этой декортицированной кошки. Двигатель. 
ный условный компонент пищевой реакции стал прояв- 
ляться спустя 15 сочетаний. После месячного перерыва 
первое же применение условного раздражителя вызыва- 
ло учащение сердечных сокращений на 33 в минуту, 
ускорение дыхания на 27 циклов в минуту, а также силь- 
ную общедвигательную реакцию. 

Кошка № 46 (нормальная). Первым на 4-м сочета- 
нии проявилось условнорефлекторное ускорение ды- 
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Рис. 36. Условный рефлекс, выработанный у декортициро- 
ванной кошки № 37, на звук частотой 1000 гц, подкрепля- 
емый пищей. 

А-—условнорефлекторное учащение сердечной деятельности (по показаниям 
тарихы а—исходная частота —156 ударов в минуту; 
—при действии звука 1000 гц-218 ударов в минуту. — условнорефлек- 
торное учащение дыхания. Резкие смещения пневмограммы отражают 
двигательную реакцию животного. Значение кривых (сверху вниз): пнев- 
мограмма, условный раздражитель, безусловный раздражитель, отметка 
времени (1 секунда). 


еакция впервые за- 
м сочетании. К 20-му сочетанию 
достаточно укрепились и прояв- 


ца Ю. Общедвигательная условная р 


регистрирована на 10- 
все условные реакции 


лялись регулярно. 
Кроме этих условнорефлекторных реакций, у всех 


декортицированных кошек в определенной стадии рабо- 
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ты отчетливо проявлялся’ условный рефлекс на обета 
новку. Он характеризовался тем, что вскоре после На 
чала образования условных рефлексов, при помещении 


Рис. 37. 


а — ход процесса выработки условнорефлекторного учаще- 
ния сердечной деятельности на звук 1000 гц, подкрепляемый пи- 
щей, а оси абсцисс-порядковые номера сочетаний, на оси ор- 
динат — разница частот. сердцебиений при действии условного 
сигнала и исходной (декортицированная кошка № 37). о— график 
изменения исходной частоты сердечных сокращений в процессе 
выработки этого условного рефлекса (влияние экспериментальной 
обстановки). На оси абсцисе—порядковые номера сочетаний, на 
оси ординат-—исходные частоты сердцебиений. 


животных в экспериментальную камеру исходный уро- 
вень сердечной деятельности (т. е. перед началом при- 
менения очередных сочетаний раздражителей) ‘сдвигал- 
ся в определенную сторону: если у кошки вырабатыва- 
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лись оборонительные ре 
исходный уровень ре Сы 18 аммнак, и 
лее медленным, если же вырабаты новился бо- 
лексы — он Уучащался, по сравнен 

сердца в первых опы- 

тах данной серии. Это 

обстоятельство в зна- 

чительной мере затруд- 

няло обнаруживать в 

отчетливой форме сер- 

дечные реакции на не- 

посредственное ‘дейст- 

вие условных сигна- 

лов, поскольку перед 

применением их часто- 

та сердечных сокраще- 

ний соответственно уже 

была сдвинута в силу 

проявления обстано- 

вочного рефлекса. 

Данное явление, по-ви- 

димому, следует рас- 

сматривать как резуль- 

тат резко выраженных 


процессов генерализа- Рис. 38. ИО ин коры 
полушари кошки и кош- 
ТЕ ки ит р 15). Черным обозначена 


экстирпированная кора. 
становки. Только че- 


рез 11/-—2 месяца этот 
обстановочный рефлекс снижался и реакция со сторо- 
ны сердца на условный раздражитель отмечалась бо- 
лее отчетливо (рис. 37). 

и НЫ подобная картина также вА- 
блюдалась, но проявлялась она в гораздо меньшей о 
пени и обстановочный рефлекс у них быстро Возоаа: 
Этот факт еще раз свидетельствует о том, что м 
нием коры у животных значительно нарушае 
собность их к специализированной деятельности. о 

Морфогистологическое исследование ыы ее 
цированных кошек, находившихся в А ет ма 
зало, зто НЕВА ЕИА Е кошек по- 
полностью (объем экстирпации У двух лейными неболь- 
казан на рис. 38). В оставшихся неуда 
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ших участках прореальной, генуальной, а также орви. 
тальной (в пограничных участках с ринальной бороз. 
дой) извилин, как выявил цитологический контроль 
клеточные элементы, особенно в области раневой Зоны, 
нормально функционировать не могли ввиду наличия 
в них явных дегенеративных явлений. 

Таким образом, у всех 5 декортицированных кошек 
В. А. Сосенкову удалось выработать условнорефлек- 
торные изменения в сердечной, а также дыхательной 
деятельности. У трех из них были образованы условно- 
рефлекторная брадикардия и снижение дыхательной ак- 
тивности, у двух других — условнорефлекторная тахи- 
кардия и усиление дыхания. Во всех случаях выраба- 
тывалась и соответствующая соматическая двигательная 
условная реакция. Последняя при образовании услов- 
ных рефлексов появлялась всегда позже, чем вегетатив- 
ные реакции, что совпадает с аналогичными фактами, 
отмеченными многочисленными авторами, работавшими 
с нормальными животными [С: С. Балакин, 1935; 
В. М. Касьянов, 1950; Ц. М. Дедабришвили, 1956; 
Дикман и Гент (В. Рукшап а. \. Сапе, 1956) 
и др.]. 

То, что наблюдаемые явления носили характер на- 
стоящих условных рефлексов подкрепляется возможно- 
стью угашения этих выработанных реакций с последую- 
щим самопроизвольным восстановлением. Угашение до- 
стигалось в течение одного опыта при даче условного 
раздражителя без подкрепления через каждые 3—4 ми- 
нуты. Полученные результаты в опытах с угашением 
сведены в таблицу 5.` 

Из табл. 5 видно, что’ угасательное торможение у 
декортицированных кошек развивается медленнее, чем 
у контрольных, но последовательность угасания компо- 
нентов условной реакции остается у них такой же, как 
и У нормальных животных: сначала ‘угасают соматиче- 
ские, а потом уже и вегетативные компоненты. 

Таким образом, опыты на декортицированных жи- 
вотных, в противоположность мнению ряда исследова- 
телей о том, что вегетативные компоненты условных 
реакций интегрируются со всеми прочими ее компонен- 
тами на уровне коры полушарий, показывают, Вы 
интеграция может происходить и в ВЯ о 
текса, и что в подкорковых образованиях Д У 
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Сердечный + 


Дыхательный 
компонент а 


Двигат 
компонент и 
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Кошка № 


признаки 
ъ‘угашения 
полное 
угашение 
признаки 
угашения 
полное 
угашение 
признаки 
угашения 
полное 
угашение 


Е 


Оборонительные (аммиачные) 


рефлексы 
6 декортицированная 16 46 69 14 
22 декортицированная 14 38 32 


Та же 12 54 Е 
45 нормальная 5 12 И 
Та же 5 10 


Пищевые рефлексы 


[6 декортицированная 20 27 14 
37 декортицированная 21 44 23 
Та же 16 32 = 
46 нормальная 8 8 8 


ществления ее имеются соответствующие — меха- 
НИЗМЫ. 

Интересные в этом отношении эксперименты были 
проведены Ф. П. Ведяевым (1959), установившим нали- 
чие определенных соотношений дыхательных и сомати- 
ческих реакций в условиях электрического раздраже- 
ния некоторых подкорковых образований (п. саидаи$, 
а!ат! орНс!) у кроликов. При этом он показал пря- 
мую зависимость между характером угашения а 
тельной реакции и интенсивностью общедвигательно 
реакции. 

Скорость образования вегетативных условных р 
ций у декортицированных кошек заметно не ыы р 
ся от скорости образования таких же рее о) р. 
Мальных животных. Так, по данным Гента ( к 
Е. А. Корневой (1958), условнорефлекторные те: а 
сердечной деятельности при аммиачных и пищевых р 
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лексах у нормальных животных начинают проявляться 
в течение первых 10 сочетаний, т. е, с такой же прибли- 
зительной скоростью, как и в опытах В. А. Сосенкова с 
декортицированными животными. То же самое можно 
сказать в отношении дыхательных условных рефлексов 
поскольку, согласно данным С. С. Балакина (1935), 
М. Ф. Васильева (1945), Л. А. Топорковой (1957) и др. 
У нормальных животных они образуются: приблизительно 
после такого же количества сочетаний (около 10), как 
и у декортицированных кошек. 

При сравнении же скорости образования соматиче- 
ских двигательных рефлексов оказывается, что у декор- 
тицированных животных они образуются значительно 
позже, чем у нормальных, на что мы уже обращали вни- 
мание в предыдущих главах. Это показывает, что веге- 
тативные компоненты условных рефлексов в меньшей 
степени зависят от корковой деятельности, чем сомати- 
ческие. По-видимому, следует считать, что объединение 
отдельных компонентов целостной условной реакции 
происходит не на каком-либо одном уровне мозга, а 
является результатом корково-подкорковых взаимоотно- 
шений. В этом направлении существенные данные были 
получены А. А. Волоховым, Г. М. Никитиной и Е. Г. Но- 
виковой (1959), изучавшими сроки появления условных 
вегетативных и двигательных реакций у животных в 
различные периоды постнатального развития. Они обна- 
ружили, что в начальном периоде после рождения жи- 
вотных, когда они еще не имеют достаточно зрелой ко- 
ры полушарий, появление условных вегетативных сдви- 
гов значительно предшествует появлению двигательных 
реакций, чего не отмечается у животных в более стар- 
шем возрасте. 

Аналогичные факты были получены Р. И. Полика- 
ниной (1961) на недоношенных детях, у которых диссо- 
циация в проявлении вегетативных и соматических 
компонентов оказалась значительно большей, чем у нор- 
‚мально родившихся детей и детей более позднего воз- 
раста. Таким образом, мы встречаемся с интересным, но 
не неожиданным совпадением картины проявления раз- 
личных компонентов условных рефлексов у животных и 
человека в раннем постнатальном периоде, не имеющих 
еще развитой коры, и взрослых животных с удаленной 
корой полушарий. 
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суется с точкой зре- 
хотя, вообще говоря, 
ть образования вре- 
х рефлексов во время 


ния, которая здесь обосновывается, 
опыты, показывающие возможнос 
менных связей или даже условны 


А сна как у человека, так и животных 
(К. Стерлинг и Д. Миллер, 1944; Н. Ю. Ралениса ии 
М. Ю. Ульянов, 1959; Т. Г. Сорокина и М. Т. Ходебко, 
1959, и др.), не являются безукоризненным доказатель. 
ством этого положения, поскольку наркотики не обла- 
дают особенностью избирательного выключения коры 
полушарий. 

Из представленных материалов вытекает вывод, что 
условные рефлексы на деятельность внутренних органов 
могут образовываться без участия коры больших полу- 
шарий, за счет функции нижележащих отделов мозга. 
Так как эти рефлексы у декортицированных животных 
существенно не отличаются от описанных в литературе 
соответствующих условных рефлексов у нормальных 
животных, нет оснований считать, что факты образо- 
вания условных рефлексов на внутренние органы дока- 
зывают непременное участие в их осуществлении коры 
больших полушарий (неокортекса). Такое заключение, 
конечно, не исключает определенной роли высшего от- 
дела головного мозга в регуляции внутренних органов 
и их условнорефлекторной деятельности. В тех случаях, 
когда условный раздражитель сложен, ‘когда для осуще- 
ствления рефлекса необходим высокий уровень О: 
заторной и синтетической функции а участие кор 

р НЫМ. 
полушарий представляется очевид я 
Е ина и во время сна наблюдаются харак 
. соматическом и вегетативном 
терные изменения В ва 
ма. В этом отношении интер 
проявлениях о е Чиркова (1958), вырабаты- 
ны эксперименты и бебкорковых кошек условно- 
вавшего у нормальн что у нор- 
й н. Необходимо отметить, ы 
рефлекторный СОН. ) такой сон 
(собака, крыса и др. 
мальных животных , т 
13* 


вырабатывается довольно легко (Г. Ф. Милюшкевич 
И. М. Тылевич и Е. С. Ульрих, 1948; Н. Н. Константи. 
нова, 1949). 

В опытах В. Д. Чиркова в качестве наркотического 
средства (безусловного раздражителя) был избран 
газ — закись азота. По своему действию этот наркотик 
имеет ряд преимуществ перед другими наркотическими 
веществами и позволяет проведение ежедневных опы- 
тов. Закись азота в смеси с кислородом вводилась под 
стеклянный колпак, где находилось животное, в соотно- 
шении соответственно 4:1 со скоростью 9—3 л/мин, 
В первую минуту вводился чистый газ закиси азота. 
Контроль количества пропущенных газов осуществлял- 
ся с помощью газовых счетчиков. В качестве условного 
раздражителя использовался метроном (188 ударов в 
минуту). Картина действия закиси азота, а затем и 
условного раздражителя сводилась к следующему: вна- 
чале происходило небольшое двигательное возбуждение 
животных, возникали чесательные и лизательные дви- 
жения, затем животные занимали боковое положение, 
прижимали голову к туловищу и закрывали глаза. На 
посторонние звуки, стук по столу, колпаку или звук 
«кис-кис» кошки не реагировали. 

У кошки № 53 неокортекс был удален двухмомент- 
но. Затем приступили к образованию условной связи. 
Спустя 23 опытных дня, т. е. 23 сочетания (как услов- 
ный раздражитель, очевидно, действовала и экспери- 
ментальная обстановка), одни удары метронома начали 
вызывать наступление сна у животного. Характерно, 
что в процессе выработки рефлекса количество газа, 
потребного для засыпания, постепенно (хотя и скачко- 
образно) уменьшалось, что уже указывало на приобре- 
тение определенного значения условного раздражителя 
(рис. 39). < 

Далее условнорефлекторный сон был образован У 
двух нормальных кошек. В одном случае он выработал- 
ся после 28 сочетаний, в другом — после 32 сочетаний, 
т. е. не быстрее, чем у декортицированных животных. 
Затем, у одной из этих кошек была удалена кора обоих 
полушарий. При этом выяснилось, что образованная 
ранее временная связь не исчезла, так как первое же 
изолированное применение условного раздражителя при- 
вело животное в состояние сна. 
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Нет оснований от- 
рицать возможного 
значения в проявлении 
вегетативных рефлек- 
сов палео-и архикор- 
текса, тем более, что 
в последнее время все 
больше появляется 
данных в пользу уча- 
стия этих образований 
в регуляции деятель- 
ности внутренних орга- 
нов. Хотя в экспери- 
ментах В. А. Сосенко- 
ва (1961) находилась 
кошка не только суда- 
ленным неокортексом, 
но и лимбической ко- 
рой, у которой услов- 
ные рефлексы на внут- 
ренние органы не от- 
личались от таковых у 
животных с экстирпи- 
рованным только нео- 
кортексом, этого, ко- 


нечно, еще недостаточно для того, чтобы 
от дальнейших специальных исследовании, 


ных данному вопросу. 
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Рис. 39. Количество закиси азота, 
необходимое для погружения” декор- 
тицированной кошки в сон, {в про- 
цессе выработки условного рефлекса 
на метроном (№ 53). 
На оси абсцисс порядковый номер сочетания. 
На оси сординат — количество закиси азота в 
литрах. Из кривой видно постепенное сниже- 
ние дозы закиси азота, что {свидетельствует 
об увеличении условнорефлекторного компо- 
нента, вызывающего сон у животного. При 25, 
36, 37 и 39-м применении условного раздражи- 
теля животное засыпало только под действием 
условного раздражения. 


отказаться 
посвящен- 


О морфофизиологических основах интероцептивных 
условных рефлексов 


К. М. Быков и Е. С. Иванова (1946) показали, что 
после нескольких введений в желудок физнологического 
раствора одно лишь орошение слизистой т 
лудка может вызывать увеличение диуреза. 


дение 


явилось первым дока 


зательством возможности 


вные 
образования условных рефлексов на интероцепти 


раздражители. 
трудники 
Э. Ш. Айрапетьянц и 


В дальнейшем, т 
ьянц и В. Л. Балакшина, р 
а АИ, Иванова, 1937; 


К. М. Быков и его с0- 


Н. Е. Васи- 


левская, 1949, 1950; И. А, Булыгин, 1959, и др.) на осно- 
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вании многочисленных фактов установили, что услов- 
ные рефлексы на вегетативные и соматические органы 
могут вырабатываться при воздействии условного сиг. 
нала на рецепторы, заложенные в самых различных 
внутренних органах. Не касаясь общей характеристики 
безусловных и условных интероцептивных рефлексов, 
которая достаточно полно дана в монографиях В. Н. Чер- 
ниговского (1960), Э. Ш. Айрапетьянца (1952), И. А. Бу- 
лыгина (1959), мы рассмотрим лишь вопросы, связанные 
с замыканием этих рефлексов и локализации его в го- 
ловном мозгу. 

Электрофизиологическими исследованиями, с помо- 
щью регистрации первичных ответов, установлено, что 
при раздражении интерорецепторов или афферентных 
нервов, идущих от внутренних органов, импульсы от 
последних достигают коры болыших полушарий и ре- 
гистрируются здесь в строго определенных областях. 
Так, Делль и Олсон (Р. Ре её В. О1зоп, 1951) установили 
на орбитальной поверхности 8. сотрозЙйиз ащег!ог кор- 
ковое представительство блуждающего нерва. Амазян 
(У. Атаззап, 1951а, 19516, 1952) показал корковое 
представительство чревного нерва, которое располагает- 
ся в двух пунктах, в области $. апзаёиз и в области 
5. есфюзИ\из$ ап. Пэттон и Амазян (Н. РаНоп а. 
\У. Атазз1ап, 1952) в пределах орбительной извилины 
обнаружили  представительство барабанной струны. 
К. М. Кулланда (1957а, 19576, 1959) в лаборатории 
В. Н. Черниговского в опытах на собаках и кошках, ис- 
пользуя методику регистрации первичных потенциалов, 
установил в области круциатной борозды и передней 
эктосильвиевой извилины корковое представительство 
п. ре\1си$ и п. ридепаиз. 

Таким образом, в коре полушарий существуют опре- 
деленно очерченные проекционные области не только от 
экстероцепторов, но и интероцепторов. Обращая внима- 
ние на то, что такие небольшие по площади перифери- 
ческие анализаторы, как глаз и ухо, занимают в коре 
полушарий территорию, намного превышающую терри- 
торию проекций от внутренних органов, В. Н. Чернигов- 
ский (1960) полагает, что это связано с тем, что число 
нейронов, составляющих корковый конец внешних ана- 
лизаторов, намного больше, а отсюда и большая а 
дифференцирования и более тонкий анализ экстероцеп- 
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тивных раздражений. Но этому факт 
и другое объяснение, а имен 
ные раздражения, будучи з 
интероцептивные, 


У может быть дано 


НО то, что экстероцептив- 
начительно 


ганов, осуществляется в осн 
зованиями. Это объяснение 
исследованиями Н. Н. Тимо 


личных отделов го- 
раздувании желудка у различных 


р гушка, кролик, кошка). Он обнару- 
жил отличный характер поступления интероцептивной 
сигнализации в высшие отделы центральной нервной си- 
стемы. У низших позвоночных электрические ответы ре- 
гистрировались во всех отделах мозга, у высших же 
(кролик, кошка) эти ответы обнаруживались только в 
ограниченных отделах коры полушарий и почти во всех 
участках среднего мозга и мозжечка. У кролика эта об- 
ласть больше, чем у кошки. Автор не без основа- 
ний приходит к заключению, что если кора головного 
мозга участвует в регулировании оптимальных отно- 
шений организма с внешней средой, то осуществле- 
ние более простых рефлекторных актов в значитель- 
ной мере производится лежащими ‚ниже отделами 
мозга. 

Если кора полушарий и имеет отношение к анализу 
интероцептивных раздражений, то, конечно, значительно 
меньше того, которое она имеет к экстероцептивным, раз- 
дражениям. Удаление корковых концов зрительного или 
слухового анализатора хотя и не исключает полностью 
анализа звуковых и зрительных раздражений, однако 
оно вызывает существенные нарушения его, которые к 
тому же не восстанавливаются ни в какие отдаленные 
периоды. Что же касается удаления корковых пред- 
ставительств внутренних органов, то удаление их не 
ведет к таковым нарушениям, и после того Е 
периода времени анализ интероцептивных раздр = 
лей полностью восстанавливается. Скорее всего ну о 
согласиться с В. Н. Черниговским, когда он писал ве 
1949 г.. что «для сохранения в полном объеме Интере. 
цептивных рефлексов необходима не Целое В 
полушарий, а целостность подкорковых образова : 
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Произведенные до настоящего дня эксперименты с 
частичными экстирпациями коры полушарий не дают 
оснований локализировать по крайней мере основное 
замыкание интероцептивных условных рефлексов в коре 
больших полушарий. В лаборатории, руководимой 
Э. Ш. Айрапетьянцем (1960), были произведены экспе- 
рименты на собаках с удалением У них моторной и 
премоторной зон коры (4 иб поля). До экстирпации 
наблюдались различные интероцептивные условные реф- 
лексы с кишечника, желудка, мочевого пузыря и матки. 
После удаления указанных областей эти рефлексы исче. 
зали до 30 дней, но затем восстанавливались и суще- 
ственно не отличались от рефлексов, наблюдаемых до 
операции. Такие же данные были получены Л. И. Гу- 
ляевой (1957) и Н. К. Газа (1957). После удаления 
премоторных зон коры полушарий интероцептивные 
рефлексы с желудка и желчного пузыря снижались или 
совсем исчезали, однако через 2—3 недели они восста- 
навливались и даже превышали свою исходную вели- 
чину. В. Н. Черниговский и А. Н. Советов (1960), 
А. Н. Советов (1960) в отличие от упомянутых выше 
авторов удаляли лишь зоны коркового представитель- 
ства блуждающих и чревных нервов. Исследования по- 
казали, что после этого условные рефлексы с желудка и 
кишечника уменьшаются или исчезают, однако через 
7—8 дней они восстанавливаются. 

Все эти факты указывают, что после удаления пе- 
редних частей коры полушарий интероцептивные услов- 
ные рефлексы лишь снижаются или исчезают только на 
некоторое время. Эти факты кажутся весьма важными, 
ибо они показывают, что участие областей коры полу- 
шарий, относящихся к представительству внутренних ор- 
ганов, не обязательно для осуществления интероцептив- 
ных условных рефлексов. 

ВН. Чернаозокий (1960), Э. Ш. Айрапетьянц (1960) 
и другие авторы объясняют восстановление интероцеп- 
тивных условных рефлексов после частичных экстирпа- 
ций коры наличием в последней так называемых «рас- 
сеянных элементов» различных корковых анализаторов. 
Однако это чисто гипотетическое представление до 
настоящего времени не получает убедительных фак- 
тических подтверждений. Поэтому отказаться от ыы 
зрения, что приписываемые рассеянным элементам функ 
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ции в действительности осущ 
ествляются 
я нет достаточных О О 
‚ В. Ло 

в и (1959) делала попытку выработать 
обор ЛЬНЫй двигательный рефлекс на механическо 
Е У собак, лишенных коры -- 
полушарии. ЕИ не удалось образовать У таких живот- 
ных интероцептивного условного р 


ефлекса. Однако эт 
отрицательные результаты не дают возможности = 
вергнуть точку зрения возможности подкоркового замы- 


кания условных рефлексов, поскольку у собак после 
экстирпации коры полушарий часто наступают такие 
деструктивные изменения в подкорковых аппаратах, что 
трудно в этих случаях ожидать у них образования ка- 
ких-либо условных рефлексов '. Тем не менее Загеру с 
сотрудниками (1961) у декортицированных собак уда- 
валось вырабатывать определенные интероцептивные 
условные связи. 

Исследованием этого вопроса занимается в руково- 
димой нами лаборатории В. А. Сосенков (1962). Он 
изучает возможность образования условных интероцеп- 
тивных рефлексов с желудка на сердечную и дыхатель- 
ную функции у кошек, лишенных неокортекса. В каче- 
стве условного раздражения применяется введение в 
желудок через фистулу 5 мл воды с температурой 20°. 
Безусловное раздражение — болевое воздействие элек- 
трического тока на переднюю лапу. К настоящему вре- 
мени в опытах с одной декортицированной кошкой по- 
лучены результаты, свидетельствующие, что у таких 
животных могут быть выработаны интероцептивные ус- 
ловные рефлексы. У данного животного первые призна- 
ки проявления условной реакции в виде учащения ды: 
хания, увеличения частоты сердцебиений и обобщенной 
двигательной реакции в ответ на интероцептивное ее 
дражение было обнаружено после 15 сочетаний. Е 
эта условная реакция и не проявлялась при а У 
ловном раздражении и отдельные компоненты — 
всегда были четко выражены, тем не менее не остает 
сомнений, что это были настоящие интероцептивные 
рефлексы (рис. 40). У нормальной кошки, такой же 
рефлекс был выработан спустя 12 сочетаний. 


ования мозга подопытных 
' Результат гистологического исслед 


собак Л. В. Лобановой нам неизвестен. 
= 201 


В опытах Адама и Межароса (@. АЧат а. 1. Мёзаа. 
гоз, 1962) на собаках с фистулой кишки или мочеточ- 
ника раздражение интероцепторов этих органов явля- 
лось условным, а экстероцептивное раздражение (тон, 


Е ое. 
Е иены СИ ВИВЕНЫЙЙ 


РИГА 
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Рис. 40. Условнорефлекторные изменения сердечной де- 

ятельности и дыхания, выработанные у декортициро- 

ние воды в желудок при под- 

креплении ударом электрического тока’ в переднюю 
конечность. 


1- условнорефлекторное учащение сердечной деятельности (по 

показаниям  электрокардиограммы): а — исходный уровень (164 

сокращения в минуту); б—при действии условного раздражителя (193 

сокращения в минуту); 2 условнорефлекторное изменение дыхания. 

Значение кривых (сверху вниз): пневмограмма, ‘условный раздражи- 
тель, безусловный раздражитель. 


электрическая стимуляция кожи), вызывавшее в элек- 
троэнцефалограмме типичную корковую реакцию про- 
буждения (агоиза!), безусловным. После ряда их соче- 
таний одно интероцептивное раздражение приводило к 
возникновению в коре отчетливой десинхронизации элек- 
трической деятельности. Оказалось, что такая же услов- 
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[ан 
20дмеек 


Рис. 41. Изменения артериального давления и бноэлектрических 
га до раздражения (А) и после раздра- 


потенциалов головного моз 
лектрическим током. 


жения (Б) каротидного синуса э. 
Значение кривых (сверху вниз): артериальное давление (электроманометрическая 
регистрация в мм рт. ст.» шкала), '[-электрокортикограмма (передняя часть круци- 
атной извилины), 'И—биопотенциалы гипоталамуса (средняя часть), //— биопотенци- 
алы продолговатого мозга (центр ромбовидной ямки). Раздражающий ток: 70 гц, 
2 м/сек, 5 в течение 15 секунд. й 


ная реакция может быть выработана 

при подк 
условного интероцептивного сигнала о. 
электрическим раздражением мезенцеф ным 


альных ст 
Авторы, таким образом, пришли к в структур. 


ыводу, что корти- 
кальная электрическая активация ее. не 


исхождения может носить характер условного рефлекса 
иными словами, условная временная связь при раздра- 


жении интероцепторов может устанавливаться на уров- 
не среднего мозга. 


В пользу такого вывода говорят и опыты Маркел, 
Адам, Яносфи и Шрейбер (Е. Магке!, а. Адат, М. Лапоз- 
Й а. \\М. Зспгефег, 1963), вырабатывавших временную 
связь у среднемозговых кошек (перерезка мозга на уров- 
не переднего двухолмия). Сочетая электрическое раз- 
дражение п. ре\1сиз, являвшимся условным, с раздра- 
жением центрального конца блуждающего нерва, вызы- 
вавшим приостановку дыхания, им удавалось после 
60—100 сочетаний наблюдать такие же изменения в- 
дыхании только при стимуляции первого из этих нервов. 
Образованная элементарная временная связь сохраня- 
лась по крайней мере в течение 24 часов. 

За последнее время учащаются попытки подойти к 
изучению роли коры больших полушарий и других моз- 
говых образований в интероцепции электрофизиологиче- 
ским методом. 


Интенсивно изучаются первичные ответы в различ- 
ных мозговых структурах при раздражении интероцеп- 
торов, а также влияния раздражения интероцепторов 
на основную электрическую активность мозга. В лите- 
ратуре описаны довольно разноообразные эффекты, на- 
ступающие в спонтанной электрической деятельности 
коры полушарий при раздражении различных внутрен- 
них органов (Э. С. Толмасская, 1948; Ф. И. Серков, 
1955; П. В. Братусь, 1958, Лю Ши-ЮЙ, 1957, и др.). 
Однако эти исследования единообразно показывают, 
что во всех случаях биоэлектрические изменения рас- 
пространяются на значительные площади коры, хотя 


Рис. 42. Отсутствие сдвигов В артериальном давлении о. 
изменений электрической деятельности структур мозга д Вет 
жения (А) и после раздражения (Б) каротидного синус 


ческим током. Раздражающий ток: 70 гц, 2 м/сек, к 
15 секунд. Остальные обозначения те же, что и н рис. 
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наиболее выраженными они и оказываются в перед. 
них ее отделах. 

Однако исследователи сталкиваются со значитель. 
ными трудностями при интерпретации получаемых при 
этом данных. Каков физиологический смысл электри- 
ческих изменений, отмечаемых в коре при интероцептив- 
ных раздражениях, какой физиологический процесс они 
выражают, пока еще не определено. 

Г. Н. Сметанкин (1962) в острых опытах на нарко- 
тизированных и ненаркотизированных кошках изучал 
электрическую активность различных отделов головного 
мозга во время проявления сердечно-сосудистого реф- 
лекса, вызываемого электрическим раздражением ка- 
ротидного синуса. При этом он отметил определенные 
изменения в электрической деятельности коры полуша- 
рий (возникновение высокоамплитудных медленных или 
высокочастотных волн), проявляющихся преимуществен- 
но в передней ее части (рис. 41). Однако, как мы уже 
указывали в настоящей главе, выключение холодом 
этой области коры не отражается ни на уровне арте- 
риального давления, ни на осуществлении синокаротид- 
ного рефлекса (Н. Ю. Беленков и Г. Н. Сметанкин, 
1960). Следовательно, поступление импульсов в кору полу- 
шарий при раздражении синокаротидной области воз- 
можно непосредственно и не связано с осуществлением 
этого интероцептивного рефлекса. С другой стороны, ока- 
залось, что эти изменения электрической активности коры 
полушарий при раздражении каротидного синуса могут 
протекать без каких-либо гемодинамических сдвигов 
(рис. 42). Наиболее заметные и регулярные биоэлект- 
рические изменения при осуществлении синокаротидно- 
го рефлекса проявляются все же в области сосудодви- 
гательного центра продолговатого мозга, что, по-види- 
мому, показывает особо важную роль данной области 
в осуществлении этого рефлекса. 

Полезные исследования для объяснения происхож- 
дения электрических изменений в коре мозга при раз- 

тренних органов были выполнены 

ВЕ ЖИ ВНУТР М. Дыкман (1960, 1961). П 
Э. С. Толмасской и Л. М. , . при 
раздувании резинового баллона, введенного в желудок, 
ов десинхронизация фоновой электрической 
У и отмечалась в сенсомоторной области коры 
 Полушарий (что соответствует наблюдениям и других 


206 


авторов). В ретикулярной форма 
ЦИИ Г 
в области варолиева моста и среднего т образом 
наблюдалось появление высокоамплит га это время 
волн или высокоамплитудных волн Удных острых 
итма. Э с некоторым замед- 
лением ритма. Эти интероцептивные 
Е . раздражения при- 
водили к значительно большим изм 

в менениям электриче- 
ской активности в образованиях ретикулярной форма 
ции, чем в специфических структурах. ЭкстерОдеаан 
же Е. вызывали в последних четкие измене- 
о: 05 нутримышечных введений аминазина 
(0,3—0,5 мг), который, как известно, блокирует связь 
ретикулярной формации с корковыми образованиями, 
электрические сдвиги при растяжении желудка наблю- 
дались в ретикулярной формации и отсутствовали в 
коре полушарий. Авторы отмечают постоянные и одно- 
временные изменения при интероцептивной стимуляции 
в ретикулярной формации, варолиевом мосту, гипота- 
ламусе, гиппокампе и орбитальной и моторной обла- 
стях коры. На этом основании они выделяют эти обра- 
зования в функциональную систему, связанную с инте- 
роцепцией. Эксперименты И. В. Орлова (1960), в кото- 
рых при растяжении матки кролика наблюдались 
десинхронизация корковой активности в передних ча- 
стях коры полушарий, определенные изменения в рети- 
кулярной формации ствола мозга и таламуса, а также 
устранение корковой десинхронизации после введения 
животным аминазина, также свидетельствуют о непо- 
средственном участии в проведении к коре полушарий 
интероцептивных импульсов неспецифических систем 
головного мозга. 

Принимая во внимание эти материалы, следует счи- 
тать, что изменения основной корковой Е 
активности при интероцептивных раввина 
ловлены поступлением сюда сигнализации, к не 
какой-либо специальной информации, еы > ро 
рофизиологические данные показывают потер — 

мпульсов переключающихся в рет 
ности восходящих импу , 
кулярной формации. По-видимому, импульсация в кору 
й чаях происходит не столько для 
полушарий в этих слу ие 
осуществления здесь анализаторных процессов, с 
ко для общего тонизирования и повышения и 
Й бходимого д 
нального состояния коры полушарии, необход 


деятельности организма- ь 
7 


Можно полагать, что и ВЛИЯНИЯ коры полушарий Н 


интероцептивные рефлексы не носят специ 
ическ. 
рактера. В. Н. Че ы г - 


Рис. 43. 
'А—карта коры полуш 
происхолят изменения 
геел, 1936)]; 


по Френчу с сотрудниками (7. 
| : 1955)]. Вверху— 


наблюдала С. С. Мусящикова (1954) у животных после 
удаления верхних шейных симпатических ганглиев. 
Есть серьезные основания считать, что влияние ко- 
ры полушарий на деятельность расположенных ниже 
вегетативных центров происходит при участии нисходя- 
щих элементов ретикулярной формации. В пользу этого 
говорят данные о наличии путей, идущих из коры в 
ретикулярную формацию, которые явно обнаруживают- 
ся после повреждений коры полушарий. Необходимо 
отметить, что подавляющее большинство кортико-ретн- 
кулярных волокон исходит из передних долей коры: из 
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моторной области (поля 4 
и 45 
сти (поле 6), т. е. из тех ко р ореметорной 9 


рковых полей, раз 
В акнию, которых более всего о 
Е га а а - органов. Нисходящих путей в 
ретикулярную формацию из затылочной, теменной 
височной долей коры ) еннои и 


Н 
Цанкетти (Ц. Воз31 а. А. Е [Росси и 


Н, 1957)], К 
| оме этог 
выясняется, что области коры, при Женя == 


рых получаются электрические ответы в ретикулярной 
формации [Бремер и Терцулло (Е. Втетег а. С. Тегашо! 
1954), Френч, Хернандец-Пеон и Ливингстон (). и. 
В. Неггапае2-Реоп, В. Гл/позюоп, 1955)] являются од- 
новременно и теми областями, которые дают начало 
кортико-ретикулярным волокнам [Росси и Бродал 
(а. Воз$1 а. А. Вго4а|, 1956)]. На рис. 43 изображены 
пункты коры больших полушарий, раздражение кото- 
рых вызывает изменения в артериальном давлении, и 
пункты коры, при раздражении которых в ретикуляр- 
ной формации регистрируются вызванные ответы. При 
сопоставлении этих карт можно заметить определенное 
совпадение полей. Оно. очевидно, было бы еще боль- 
шим, если бы на первой из них были изображены пунк- 
ты, относящиеся не только к сосудодвигательным, но 
и другим вегетативным функциям. Если принять во вни- 
мание, что роль нисходящих путей ретикулярной фор- 
мации выражается в облегчающих или тормозящих влия- 
ниях на соответствующие подкорковые образования, то 
такой механизм кортикальных воздействий на деятель- 
ность внутренних органов делается весьма вероятным. 

Итак, существует ряд фактов и аргументов в ПОЛЬ 
зу того, что не только кора полушарии обусловливает 
условнорефлекторную функцию внутренних органы 
значительную долю в Этом несут ур и 
структуры. Несомненным представляется и то, т 
тативная условнорефлекторная деятельность а 
тельно большей степени связана с подкорковыми обр 
зованиями, чем соматическая. 


14 Беленков Н. Ю. 


РОЛЬ ПОДКОРКОВЫХ ОБРАЗОВАНИЙ 
В ОБЩЕЙ СТРУКТУРЕ УСЛОВНОГО РЕФЛЕКСА 


В самом начале изучения условных рефлексов для 
определения локализации условнорефлекторных дуг в 
лаборатории И. П. Павлова производились многочис- 
ленные эксперименты с удалением различных областей 
коры полушарий. Как известно, первоначальное пред- 
ставление И. П. Павлова состояло в том, что условные 
рефлексы замыкаются в коре больших полушарий. Но 
после того, как не удалось подтвердить наличие корко- 
вого пищевого ‘центра, описанного Я. П. Горшковым 
(1901), и экспериментов, в которых обнаружилось, что 
после экстирпации тех или иных областей коры обра- 
зованные условные рефлексы не исчезают, И. П. Пав- 
лов выдвинул гипотезу о замыкании временной связи 
между корковым центром, воспринимающим условный 
раздражитель, и соответствующим центром безусловно- 
го рефлекса, расположенного в подкорке. В дальней- 
шем же в 1995 г. в связи с возникновением представ- 
ления о наличии в коре представительства безусловных 
рефлексов И. П. Павлов вернулся к своей первоначаль- 
ной точке зрения о корковом пути замыкания условных 
рефлексов. Этой точки зрения И. П. Павлов придержи- 
вался до конца своих днеи. 

Однако категоричным в этом вопросе И. П. Павлов 
никогда не был, так, например, в своих «Лекциях» он 
говорил: <...где именно происходит Е ре 
ли больших полушарии р обочательно т р е ть 
и нижележащих частей мозга: Мыслима другая 


возможности». 
1 И. П. Павлов. Лекции о работе больших полушарий го- 
ловного мозга. М.—Л., 1937, стр. 52. 
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И действительно, в хо 
ствования методических ОВ ее - 
лись серьезные аргументы в пользу признав а 
в условном замыкании субкортикальных стр кВ г 
га. В настоящее время рассмотрение и. г. 
лекса как продукта исключительно корковой р - 
ности означает игнорирование многого того, чего 
достигла современная физиология высшей нервной дея- 
тельности. Мы уже представили целый ряд фактов, 


указывающих на участие подкорковых образований в 
условнорефлекторной деятельности, однако для более 
полного представления о замыкательной функции голов- 
ного мозга следует привести дополнительные материа- 
лы, позволяющие представить общую физиологическую 
организацию условного рефлекса и место, которое зани- 
мают в ней субкортикальные структуры. 


Пути замыкания условных рефлексов 


В настоящее время становится все более очевидным, 
что условные рефлексы могут замыкаться на разных 
уровнях головного мозга и что даже при относительно 
простых условных рефлексах замыкание представляет 
собой сложный механизм, в который включаются раз- 
личные структуры мозга, в том числе и подкорковые. 
Для обоснования этой точки зрения целесообразно рас- 
смотреть основные возможные пути замыкания Услов- 
ных рефлексов. 

Корковое замыкание. Представление о замы- 
кании условнорефлекторной дуги путем м. 
связи между двумя корковыми областями мы. : 
репилось после того, когда Д. С. Фурсиков и №. у 
ман (1925а, 19256) в опытах на собаках с уаленыв 
корой одного полушария наблюдали, что электроо ео 
нительные условные рефлексы на звуковой реал т 
тель могут быть выработаны только на «здор | 
роне, а на «поврежденной» они не БОБ: 5 ай 
авторы заключили, что ДЛЯ образования ус р 
лекса необходимо представительство в коре Ах 
условного, но и безусловного раздражитня ЕН 
вывод и не лишен определенного о. Е 
ных материалов все же было недостаточно, 
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ходить к такому заключению. 
вода Ф. П. Майо 
рефлексах» ( 

Но 


У данного вы. 
об Условных 
ление «долж. 


ценка этих опытов тем 

дана, поскольку в дальнейшем С. С. Полты 
Алексеев ( ), Чирну (У. Сипи, 1957) 
противоположность данным Д. С. Фурсикова и 

Юрмана показали возможность выработки дви- 
гательных условных рефлексов и на стороне тела, 
противоположной Удаленной половине коры  полу- 
шарий. 

Дальнейшее развитие идеи о наличии в коре полу- 
шарий представительства безусловного рефлекса полу- 
чило в работах П. С. Купалова, Э. А. Асратяна, 
П. К. Анохина и Др. П. С. Купалов и О. П. Ярослав- 
цева (1935) установили, что при систематическом вве- 

собаке раствора сахара величина безуслов- 

и на это раздражение постепенно увеличи- 
вается, достигая устойчивых величин через несколько 
недель. Было показано также, что безусловная секре- 
ция на влияние сахара делается больше, когда влива. 
нию сахара предшествует действие условного раздра- 
жителя. В последующем в лаборатории П. С. Купалова 
(1947) были получены и другие данные, подкрепляющие 
это положение. Наличие коркового представительства 
слюнных безусловных рефлексов отмечено К. С. Абу- 
ладзе (1956), 3. Р. Мартинеком (1955) в опытах на 
собаках с односторонке удаленной корой с выведен- 
ными наружу частями языка. Большое количество фак- 
тов, указывающих на участие коры полушарий в осу- 
ществлении безусловных рефлексов, получено в лабора- 
тории Э. А. Асратяна (1938, 1959) в опытах на пол- 
ностью декортицированных собаках. 

Ценные данные, имеющие отношение к раскрытию 
механизма замыкания условнорефлекторных временных 
связей, получены при помощи электрофизиологических 
исследований. Мы не будем касаться многочисленных 
фактов, наблюдаемых при установлении временной свя- 
зи в мозгу, посредством сочетания двух ее р а8- 
и о о та 
(а. Ригир а. А. Реззаг, 1935), П. И. Н ; 
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Травис и Эган (1. Тгабяз 
Шагасс (Н. Тазрег а. $. — — 


ней деятельностью организма. 


Н. т ИНО и К. Л. Поляков (1945), Н. М. Ли- 
ванов и А. М. Рябиновская (1947), изучая электриче- 
ские процессы в коре полушарий при выработке оборо- 
нительного условного рефлекса на световой раздражи- 
тель, обнаружили, что если до образования этого реф- 
лекса световой раздражитель не давал изменений в 
моторной зоне коры, то после образования его этот раз- 
дражитель начинал вызывать определенные биологические 
ритмы. Далее, Л. Г. Трофимовым с сотрудниками (1955, 
1958), А. Б. Коганом (1949), Т. С. Наумовой (1956), 
Г. Т. Сахиулиной (1957) и др. исследование этого во- 
проса было расширено, в результате чего определилась 
общая закономерность, заключающаяся в том, что в 
первый период образования условных рефлексов элект- 
рические реакции при действии условных раздражите- 
лей оказываются генерализованными по всей коре, а в 
следующий за ним второй период, сопутствующий спе- 
циализации рефлекса, области коры, непосредственно 
не участвующие в образовании рефлекса, уже пере- 
стают реагировать на действие условного сигнала (или 
в этих областях развивается даже медленная электри- 
ческая активность), в то время как в представительст- 
вах условного и безусловного раздражения ЕР 
проявляются явные признаки возбуждения. м - 
зали наблюдения Н. И. Николаевой (1954), ны 
гана (1958), именно в этих областях Е а 
при установлении условного рефлекса пр 1961) 

Л. В. Тишанинова ( 
менения порогов раздражения. сть коры голов- 
исследовала возбудимость и реактивного 
ного мозга в ходе выработки И появле- 
рефлекса у кроликов. Она така, а повышение реак- 
нии условной двигательной реакци коры, между кото- 
тивности и возбудимости участков коры, 


рыми замыкается временная СВЯЗЬ. —- 


Корковый путь замыкания условного рефлекса был 
показан и в энцефалоскопических исследованиях 
М. Н. Ливанова (1960). Регистрируя на кинопленк 
фокусы возбуждения в коре полушарий при выработке 
У кроликов оборонительного двигательного рефлекса на 
световое раздражение, на первых этапах автор наблю- 
дал выраженные явления генерализации, когда при 
действии условного сигнала возбуждение в коре было 
диффузно. В последующие же стадии эти процессы кон- 
центрировались, завершаясь, в конце концов, в возбуж- 
дении двух пунктов коры: зрительной и моторной, между 
которыми была видна светящаяся полоска, отобра- 
жающая функциональную связь между этими областя- 
ми. Однако М. Н. Ливанов отмечает, что условнореф- 
лекторные движения конечности часто проявлялись и 
без видимой связи между корковыми фокусами, а так- 
же и вообще при отсутствии возникновения в коре по- 
лушарий очагов возбуждения. Это, между прочим, мо- 
жет указывать на возможность осуществления данного 
рефлекса и за счет участия лежащих ниже отделов го- 
ловного мозга. 

Джаспер, Рицци иДоан (Н. Тазрег, Е. В1ссь а. В. Роа- 
пе, 1958) исследовали у обезьяны активность отдель- 
ных корковых клеток в процессе образования и прояв- 
ления условного двигательного рефлекса у обезьян. 
Микроэлектроды вводились в клетки различных обла- 
стей коры полушарий, от этих же областей одновремен- 
но отводились потенциалы ис помощью макроэлектро- 
дов. После образования двигательного условного реф- 
лекса авторы наблюдали десинхронизацию основного 
ритма в моторной области, отдельные же нервные клет- 
ки показывали или увеличение количества вспышек, 
или их уменьшение, или совсем не проявляли каких- 
либо изменений. Отношение данной области к осуществ- 
лению условного рефлекса по показаниям микроэлект- 
родных отведений могло быть выявлено только стати- 
стической обработкой полученных материалов. На этом 
основании, а также на основании аналогичных данных 
Моррелла (Е. Моггей, 1961а) следует полагать, что 
между афферентными и эфферентными центрами коры 
существуют множественные клеточные связи, которые 
могут варьировать и включаться в а 
ного рефлекса в зависимости от различных ус . 
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6 
Е орыь С. Русинова показано, что при 
Е ого условного рефлекса : 
полушарий возникают длительные потен в коре 
рирующиеся по мере установления реф а 
ших ее областей и сос рефлевсяяве аи 
я редотачивающиеся, в конце - 
пов, в одной двигательной области. Исхо в 
лом ряде экс сти. Исходя из этого, в 
це рял периментальных исследований в коре 
полушарий искусственно создавался очаг повышенной 
возбудимости путем приложения к двигательной ее обла- 
сти слабого постоянного тока. Такая поляризация анодом 
коркового представительства одной из лап живот- 
ного приводила к тому, что разные афферентные раз- 
дражители (свет, звук) вызывали двигательную реак- 
цию соответствующей конечности животного. Оказа- 
лось далее, что такую доминанту можно перевести в 
закрепленную временную связь, если на фоне пульси- 
рующего постоянного тока, подводимого к двигатель- 
ному пункту коры и не вызывавшему никакой двига- 
тельной реакции, применять афферентные раздражения 
через постоянные интервалы времени (1 минута). В этих 
условиях образуется реакция на время, выражающаяся 
в том, что если очередное афферентное раздражение 
пропускается, то в это время происходят движения дан- 
ной конечности (В. С. Русинов, 1961; Л. А. Новикова 
и соавторы, 1952; Т. Б. Швец, 1960; Р. А. Павлыгина 
иР. А Позднякова, 1960). 

Однако, как установили эксперименты Морелла 
(1961, 1962), подтвердившего факты В. С. Русинова, 
при корковой доминанте образующиеся связи могут 
быть не только межкорковыми. Осуществляя отведение 
потенциалов от отдельных клеточных единиц двигатель- 
ной области коры, находящейся под воздействием анод- 
ной поляризации, автор отметил при афферентных раЗ- 
дражениях в клеточ шках два компонента, 
имеющих разные латентные пер - оизводя ее 
субпиальный разрез коры вокру Ве 
жения поляризующего и Я 
секая таким образом все транс г 
участка, но ен подкорковые связи, р 
но исчезновение ответа с удлиненным латентн а 

при подрезке коры под этой © 
дом. В то время как р подкоркой И 
ластью, т. е. при нарушении СВЯЗИ омденевий 
сохранении кортикальных связей, исчеза 
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укороченным латентным периодом. Таким образом, мож. 
но было заключить, что доминантный очаг, вызванный 
в коре полушарий, привлекает к себе возбуждение как 
из других пунктов коры, так и из подкорковых образо. 
ваний. Между прочим, временная связь с участием 
подкорки была обнаружена и В. С. Русиновым (1961) 
тогда, когда при поляризации анодом гипоталамуса при- 
менение афферентных раздражений давало вегета- 
тивные, характерные для раздражения гипоталамуса 
реакции. 

‚ В. В. Артемьев и Н. И. Безладнова (1952), В. В. Ар- 
темьев (1957) регистрировали вызванные потенциалы 
в коре полушарий собак при образовании условного 
оборонительного рефлекса на звук. Авторы обнаружили, 
что в процессе его образования в двигательной области 
коры появляются «первичные» электрические ответы во 
время действия условного раздражителя, которые ранее 
возникали только в слуховой области. Это явление 
представляется возможным трактовать как результат 
установления корковой временной связи между двумя 
ее областями. Однако и здесь следует заметить, что 
временная связь, очевидно, не являлась чисто корковой, 
поскольку в некоторых наблюдениях латентный период 
вызванного ответа в двигательной области был короче 
такого в слуховой области, что может быть только в 
том случае, если импульсы в моторную область посту- 
пают, проходят минуя слуховую зону, т. е. через под- 
корковые образования. 

На основании исследований электрической активно- 
сти отдельных слоев коры слуховой и двигательной об- 
ласти при образовании двигательных условных рефлек- 
сов на звук М. Я. Рабинович (1958) обосновал вероят- 
ный путь замыкания в коре этого рефлекса, который, 
по его мнению, проходит из клеток Ш слоя коры слу- 
хового анализатора к эфферентному звену рефлекса 
через звездчатые, короткоаксонные нейроны Ш слоя 
двигательной коры. Как отмечает автор, такой вывод 
согласуется со схемой коркового замыкания, разрабо- 
танной Г. И. Поляковым (1956) на основании гисто- 
логических данных. 

Корково-подкорковое замыкание. Многие 
физиологические исследования ведут к признанию су- 
ществования замыканий условнорефлекторных дуг меж- 
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рением в первую оче 
Н. А. Рожанский (1957) 
мыкание условных 
между корой и подк 

по мнению Н. 


на подкорковые механизмы, как, например, 
при кастрации или во влиянии на условные рефлексы 
безусловного торможения (гаснущего тормоза), обус- 
ловленного деятельностью подкорковых образований 
(Н. И. Николаева и Н. А. Рожанский, 1936; Н. А. Рожан- 
ский, 1940, 1957). Другие данные о корково-подкорковом 
замыкании были получены в той же лаборатории в опы- 
тах с образованием условных рефлексов на обычные раз- 
дражения, подкрепляемые электрической стимуляцией 
различных структур подкорки, которые вызывали 
двигательные эффекты. Следует заметить, в этих опы- 
тах не исключалось и чисто подкорковое замыкание, 
тем более, что тем же авторам удавалось образовывать 
рефлексы, когда условным ‘раздражителем являлась пря- 
мая электрическая стимуляция подкорки, а безуслов- 
ным — обычное подкрепление (Н. И. Лагутина, 1949; 
Н. И. Николаева, 1949; В. Воробьева, 1949). 

Факты, показывающие корково-подкорковый путь 
замыкания условных рефлексов, отчетливо выявляются 
при разобщении отдельных корковых полей между со- 
бой. Первые такие опыты были выполнены Э. А. Асра- 
тяном (1937). Разрезая кору полушария между и - 
номоторной, зрительной и слуховой областями у собак, 
автор установил, что у таких животных возможно вые 
рабатывать как секреторные, так и двигательные мс 
ные рефлексы на звуковые, слуховые и ет в 
дражители. Оказалось возможным У таких со а т 
рабатывать условный рефлекс даже на ЕС ры. 
дражитель, действующий своими компонентами ы 
три разъединенные корковые в Г 

ельно взятый компонент 
их собак усповной реакции 
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Очевидно, интеграция этих раздражителей в одно 
лое осуществлялась на подкорковом уровне. Е. 


Аналогичные факты были получены и многи 


гими авторами. Разобщ и. 


Дзидзишвили и М. А. 
Н. Клосовский (1956) а 
тельных 


(1958, 
1959) ассоциативные связи между 


двигательными и зрительными анализаторами у собак и 
также отмечал в одних случаях сохранение вырабо- 
танных как положительных, так и отрицательных ус- 
ловных рефлексов на зрительные раздражения, и в дру- 
гих — возможность их выработки заново. Сохранность 
сложной двигательной деятельности на зрительные об- 
разы после перерыва корковых связей между отдель- 
ными корковыми зонами у обезьян наблюдали Лешли 
(К. ГазШеу, 1950) и Вейд (Н. Маде, 1952). А. С. Ба- 
туев (1962) показал, что перерезка корковых ассоциа- 
тивных связей между передними и задними отделами 
полушарий у кошек не оказывает существенного влия- 
ния на такие двигательные условные рефлексы, как 
прыжок или переход по перекладине. 

Т. А. Меринг (1959), после того как у собак были 
выработаны условные рефлексы, производила кольцевое 
отделение коркового слухового анализатора по коре 
и белому веществу. Во всех случаях она не наблюдала 
изменений условных рефлексов как на простые, так и 
на сложные звуковые раздражители. О. С. Адрианов 
(1959) также осуществлял у собак разобщение кожного 
и зрительного анализаторов по толще коры и белого 
вещества. Он установил, что в этом случае не только 
сохраняются ранее выработанные условные рефлексы 
на тактильные и зрительные раздражения, но остается 
и возможность совместной работы разобщенных анали- 
заторов, что было видно из сохранности о 
лексов на комплексный раздражитель (касал 
р эти факты показывают и 
ковых временных связей в условнореф. р дея 


218 


тельности животных, хотя т 
по-разному. Ряд авторов (9. р тоЗроиЗВОДИТСЯ 
рианов, 1959; М. М.  Хананащьюии" 6 37; О. С. Ад- 
временная связь между отдельными г. полагают, что 
х разобще ластями коры 
после их р щения не прерывается и осущест 
через подкорковые переключающие Еее т 
замыкания теоретически возможен и не может бытие 
ключен, однако в цитированных выше экспериментах 
очевиден и прямой «вертикальный» путь замыкания 
идущий от коры к тем или иным подкорковым эффек. 
торным центрам. Эта точка зрения подкрепляется це- 
лым рядом данных. 

Н. Н. Дзидзишвили (1956) после выработки у собак 
ряда двигательных рефлексов разобщал двигательную 
область коры от слуховой и зрительной. Когда после 
операции эти рефлексы вновь обнаруживались, у живот- 
ных полностью удалялась двигательная кора обоих по- 
лушарий. При этом оказалось, что наблюдаемые ранее 
условные рефлексы сохранялись, а новые могли быть 
легко выработаны. Эти данные подкрепляются и дру- 
гими многочисленными исследованиями с удалением у 
животных двигательных областей коры (9. А. Асратян, 
1935; И. С. Розенталь, 1941; К. М. Касьянов, 1955; 
Л. С. Гамбарян, 1959, и др.), в которых эта операция 
не препятствовала ни проявлению ранее выработанных 
двигательных рефлексов, ни образованию новых. При 
удалении моторной коры становится невозможным осу- 
ществление сложных высоко координированных двига- 
тельных актов, однако, относительно простые локомо- 
торные акты, включая и побежку к кормушке, могут 
осуществляться одними подкорковыми механизмами. 
В таких случаях нет надобности прибегать к м 
участия в осуществлении двигательных реакции неуда 
ленной коры полушарий, так как совершенно и. 
что реакция побежки образуется у животных, полно 


стью лишенных неокортекса. 

Следует заметить, Ее некоторыми В 
(Л. С. Гамбарян, 1962) роль подкорковых Е 
ных механизмов в осуществлении локомоторных = 
явно преуменьшается. В опытах на ПОНИ с 
тицированных животных обнаруживается, ы. м 
делами мозга могут осуществляться весьм Е 
рованные и довольно сложные локомотор 
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Даже у полностью декортицированных обезьян, ка 
показали эксперименты Травис и Вулси (Г. Тга\у15 | 
М/оо]зеу, 1956), наблюдаются такие двигате : 
процессы, как хождение. Исследования БЕН? 
ского (1958) установили, что локомоторные условные 
рефлексы как на звуковые, так и на зрительные 
жения сохраняются после т 
обоим полушариям, отделя 
вой анализаторы от двигательного 
более не могут быть выра 
ся медиальные, латеро-в 
зрительных бугров. 


Существует попытка объяснить сохранение двига- 
тельных условных рефлексов после разобщения отдель- 
ных корковых областей, которая якобы не нарушает 
принципа коркового замыкания. Она основана на имею- 
щихся в литературе сведениях о существовании нисхо- 
дящих пирамидных двигательных путей, начинающихся 
от отделов коры и не относящихся к моторной зоне. 
Согласно этой точке зрения условное. замыкание между 
анализатором и соответствующими — корковыми 
эффекторными клетками может происходить в пре- 
делах одной и той же корковой области (Н. Н. Дзид- 
зишвили, 1956; А. Б. Коган, 1961; М. М. Хананашвили, 
1962). 

Действительно, Лассек (А. Газзек, 1942), Метлер 
(Е. МеШег, 1944) и др. показали, что пирамидный 
тракт начинается не только от 4-го поля, так как после 
его удаления сохраняется еще около 60% волокон не: 
дегенерированными. Оказалось далее, что теменная об- 
ласть коры снабжает пирамидный тракт целой группой 
волокон, но после удаления и этой области в пирами- 
дах продолговатого мозга остается еще определенное 
количество недегенерированных волокон. Пытаясь най- 
ти причину этого, Уолберг и Бродал (Е. \МаПБего а. 
А. Вго4а!, 1953) установили, что после удаления височ- 
ных и затылочных областей у кошек также происходит 
дегенерация части волокон пирамидного тракта. При 
этом авторы показали непрерывный ход этих ео 
коры полушарий до серого вещества спинного мозга. Та- 
ким образом, был сделан вывод о а 

пирамидного тракта темпоро- и окципитосп 
волокон. 


лЬНЫе 
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. 
торные функции. Уолберг и 
что хотя эти волокна в 
могут быть подобны тем, кот 
ной области, но имеется в 
функцию иначе. 


Если и будет доказано, что во всей коре распола- 
гаются клетки, возбуждение которых вызывает двига- 
тельные эффекты (хотя это и не подтверждается опы- 
тами с раздражением), то и в этом случае не появится 
достаточных оснований для признания замыкания ус- 
ловнорефлекторных связей в ограниченных пределах 
коры полушарий. Если допустить, что в любом участке. 
коры в зависимости от поступления в нее условных 
афферентных раздражений могут формироваться раз- 
личной сложности двигательные условные рефлексы, то 
тогда, по крайней мере, в отношении двигательных 
функций должно последовать признание эквипотенци- 
альности коры полушарий, что в настоящее время не 
представляется вероятным. Если в опытах с разобще- 
нием двигательной, слуховой и зрительной коры обра- 
зуются одинаковые условные моторные акты (например, 
побежка к кормушке) и на звуковой и на равна 
раздражители, то с точки зрения рассматриваемой ы 
потезы это может произойти только при наличии - 
тичных двигательных нервных центров и б Ат: 
и в слуховой, и в зрительной областях. р в = 
останутся и факты сохранения после т ре 
ковых областей секреторных рефлексов, поскоьну Ри 
бросанных по всей коре секреторных А Скорее 
ток до настоящего времени. такие 1 р воз- 
всего в этих случаях следует Аа ы к каким-то 
буждения от воспринимающих клеток г возбуждение 
эфферентным клеткам, от которых =. интегрирующим 
распространяется к соответствующи Ре 


озможность трактовать их 


двигательным или секреторным аппаратам подкорки. 
Но тогда мы встречаемся уже не с корковой, как ЧИ. 
тает А. Б. Коган (1961), а корково-подкорковой времен. 
ной связью. 

Наблюдаемые некоторые нарушения двигательной 
условной деятельности после разобщения моторной об. 
ласти коры полушарий от других ее областей 
(Н. Н. Дзидзишвили, 1956; М. М. Хананашвили, 1962, 
и др.) указывают на значение транскортикальных нерв- 
ных связей, которые, очевидно, наиболее ярко выявля- 
ются при более сложных формах двигательной функ- 
ции. Об этом говорят, например, опыты Ш. Л. Джал- 
гония и Н. И. Лагутиной (1960), наблюдавших после 
разобщения двигательной и зрительной коры левого 
полушария у обезьян нарушение целостной системы 
цепного двигательного условного рефлекса, совершае- 
мого правой рукой на зрительное раздражение, при 
сохранении условных движений, направленных к кор- 
мушке. 

Подкорковое замыкание. Этот путь замыка- 
ния условных рефлексов (т. е. замыкание между аффе- 
рентными и эфферентными образованиями базальных 
ганглиев и мозгового ствола) филогенетически наиболее 
старый, он является единственным у животных, не имею- 
щих коры полушарий. С развитием в эволюционном 
процессе коры полушарий в животном мире появились 
и более совершенные условные рефлексы, но подкорко- 
вый механизм замыкания временных связей не пере- 
местился целиком в кору полушарий, продолжая и у 
высших животных играть существенную, пока еще не- 
достаточно изученную, роль в условнорефлекторной дея- 
тельности. Об этом свидетельствует целый ряд фактов, 
в том числе данные о проявлении условных рефлексов 
у животных, лишенных коры больших полушарий. 

Следует отметить, что приведенные выше материалы 
с экстирпациями доказывают лишь то, что, безусловно, 
после удаления коры в подкорковых образованиях жи- 
вотных могут устанавливаться условнорефлекторные 
связи. Прямого доказательства существования их в 
деятельности нормальных животных эти факты еще не 
дают. Их можно интерпретировать как явления, нося- 
щие компенсаторный характер. Поэтому представляет- 
ся важным выяснить, сохраняются ли условнорефлек- 


222 


торные реакции у деко 
таковые были выраб 
целью мы проводил 


— ртицированных животных, если 
о НЫ у них до экстирпации. С этой 
специальные исследования. 
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Рис. 44. Сохранение аммиачной условнорефлекторной 
брадикардии (А), задержки дыхания и общедвигатель- 
ной реакции (Б) после удаления у кошки № 14 коры 


второго полушария. Условный раздражитель-тон 1000 гц. 
96-й день после окончательной ‘декортикации, пер- 


нуту). 
раздражитель, 


В. А. Сосенков (1961) регистрировал О иное: 
хательные и двигательные компоненты о услов- 
выработанного на ами о ных кошек После 
ного рефлекса у полудекор и 
этого о далялся неокортекс второго в 
исследовалась Сохранность то лекортицированные 

й. Известно, 
ных реакци 293 


животные заметных отличий от нормы в Условнореф- 
лекторной деятельности не проявляют (Г. П. Зеленый и 
А. Руковятникова, 1925; Н. Ф. Попов, 1953; Бромилей 
1940; Н. Ю. Беленков, 1953; Л. В. Лобанова, 1959) 2 
поэтому с такой оговоркой условно их можно отнести 
к нормальным. 
Опыты были поставлены на трех кошках. У кошки 
® 18 после удаления коры правого полушария бы 
выработан и укреплен условный рефлекс на тон 1000 ГЦ, 
который подкреплялся вдыханием паров аммиака. Он 
выражался в брадикардии, апноэ и общедвигательной 
реакции. Всего было дано 149 сочетания. После этого 
животное подверглось удалению коры второго (левого) 
полушария. Через 25 дней кошка была взята на ОПЫТ. 
казалось, что ранее выработанный условный рефлекс 
на тон сохранился. Первые же изолированные примене- 
ния этого сигнала вызывали апноэ, заметное замедле- 
ние сердечной деятельности и интенсивную двигатель- 
ную реакцию (кошка закрывала глаза, втягивала го- 
лову и отдергивалась назад) (рис. 44). = 
каждой из двух других кошек (№ 30 и № 36) 
после односторонней декортикации были выработаны 
условные рефлексы на два тона (1000 гц и 300 ГЦ), 
один из которых подкреплялся вдыханием аммиака, 
другой — пищей. Дифференцированные ответы на эти 
условные раздражители оказались сохранными и после 
того, когда у животных была удалена кора второго 
полушария. Условные раздражения, примененные впер- 
вые по прошествии послеоперационного периода, вызы- 
вали все характерные признаки как аммиачного, так 
и пищевого рефлекса (рис. 45). Эти реакции могли 


ефлекторных явлений тахи- 
Рис. 45. Сохранение пищевых условнор п л 
кардии, ускорения дыхания и общедвигательной реакции (А) и 
сохранение условнорефлекторных брадикардии и задержки дыхания 
(Б) у кошки № 36 при первом применении условных раздражите- 
лей (тон 300 гц и тон 1000 гц) через 15 дней после удаления коры 
второго полушария. 
. @— исходная электрокардиограмма (196 сокращений в 
К От условного сигнала тона 300 гц (240 сокращений в 
а 2 значение кривых (сверху вниз): пневмограмма, условный раздражитель, 
СЫ безусловный раздражитель, отметка времени (1 секунда). ль 
окардиограмма. &— исходная электрокардиограмма (200 ОНИ ы 
ы о во время действия условного сигнала тона 1000 гц (190 сокр: и 
р 2. значение кривых (сверху вниз): пневмограмма, условный раздр О 
минуту); — Збезусловный раздражитель, отметка времени (Г секунда). 
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быть угашены при отсутствии подкрепления, но на сле. 
дующий день они сами восстанавливались. 

Тот же вопрос: устанавливаются ли временные СВЯЗИ 
в субкортикальных структурах только у животных, ли. 
шенных коры, или они образуются и у нормальных 
животных, был поставлен перед В. Ю. Добролюбовым 
и М. Т. Ходебко (1960). Для этого у полудекортици- 
рованных кошек вырабатывалась условная побежка к 
кормушке на звонок. После укрепления этого рефлекса 
производилось удаление второго полушария. Оказалось, 
что и в этих случаях у животных сохранялись некото- 
рые элементы условной пищевой реакции, проявлявшие- 
ся в форме обобщенной двигательной пищевой реакции. 
Образованные ранее специализированные движения в 
направлении к кормушке после операции исчезали. 

Таким образом, имеющиеся в нашем распоряжении 
данные показывают, что вегетативные условные реф- 
лексы после удаления коры полушарий у животных со- 
храняются почти без изменений, в то время как сома- 
тические в значительной степени теряют свое совершен- 
ство и становятся крайне простыми. Однако важно то, 
что некоторые элементы выработанных у нормальных 
животных условных рефлексов после декортикации все 
же остаются. На этом основании можно уже более уве- 
ренно заключать, что и у нормальных животных услов- 
норефлекторные временные связи, в большей или мень- 
шей степени, могут локализироваться в субкортикаль- 
ных образованиях. 

Наряду с исследованием функции подкорки путем 
лишения животных коры полушарий существуют и дру- 
гие пути выяснения роли этих образований в осуществ- 
лении условных рефлексов. К ним относятся метод 
субкортикальных разрушений или фармакологических 
выключений, а также, конечно, электроэнцефалографиче- 
ский метод. М. Ф. Васильев (1949, 1953) после разру- 
шения дорсальных и наружных ядер таламуса у собак 
отмечал или полное исчезновение условнорефлекторной 
деятельности, или ее ослабление. Условные рефлексы 
при этом становились непостоянными и имели большой 
патентный период. Б. Н. Клосовскому и Н. С. Волжи- 
ной (1956) в серии опытов, в которых у щенков про- 
изводилась возможно полная экстирпация таламуса, не 
удавалось выработать условный рефлекс на прямую по- 
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таний. Влияние и ОБреЖДЕНИ те: а. 
бак изучал В. С. Дерябин (1946) 
этих экспериментах определенные. и 
шей нервной деятельности, выражавшиеся в резко 
понижении интенсивности процессов условно а 


буждения И некотором ослаб т 
лении орм Е 
рмозных про 


Кнот с соавторами (Е. КпоН, 1960) исследовали 
двигательный рефлекс (нажим на рычаг при пищевом 
подкреплении) у кошек в условиях различных повреж- 
дении подкорковых структур. Разрушение дорсо-меди- 
альных ядер таламуса вызывало ухудшение этого 
навыка, а при более массивных разрушениях таламиче- 
ских образований этот рефлекс исчезал и не восстанав- 
ливался. Разрушение хвостатого тела давало лишь вре- 
менное нарушение. 

Интересными представляются и специальные экспе- 
рименты с разрушением или удалением хвостатых тел. 
При односторонних выключениях хвостатого тела или 
частичных двусторонних повреждениях рефлексы де- 
лаются нестойкими, выработка их замедляется и т. д. 
(М. Ф. Васильев, 1953; Н. С. Волжина, 1956; Е. А. Ро- 
мановская, 1960). При более обширных повреждениях 
этих образований, по данным Г. А. Васильева (1954), 
Н. С. Волжиной (1956), выработка двигательных услов- 
ных рефлексов становится невозможной. С. Солтысик 
(1960) также отмечал после значительных повреждений 
хвостатых тел исчезновение выработанных пищевых 
двигательных рефлексов, однако ему все же удавалось 
образовывать их заново. 

Таким образом, эти материалы показывают, что 
более или менее ограниченные разрушения подкорко- 
вых образований (полосатых тел и таламуса), как ны: 
вило, не ведут к исчезновению условных о 
лишь при массивных разрушениях они ее 
сте с тем следует заметить, что оценка фактов, ры 
‘чаемых при разрушениях подкорковых и Е 
многих случаях весьма затруднительна, ви Е 

тся не только собстве 
этих экспериментах разрушаю е полу- 
подкорковые центры, но и проводящие пути к коре ти 
шарий, а также нервные связи между отдельными су 


кортикальными образованиями. 
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Временные СВЯЗИ, вырабатываемые 


прямом раздражении мозга лектричьй 
е для Изучения 


ким током. Определенное значени 
структуры условного рефлекса имеют эксперименты ‹ 
образованием условнорефлекторных временных связей 
при прямых импульсных раздражениях различных струк- 
тур головного мозга. Такие эксперименты упрощают 
сложные нервные процессы, имеющие место в мозгу при 
обычном условном рефлексе, давая возможность анали. 
зировать основные пути его замыкания. 

Лоукс (К. ГоисКз, 1935) сочетал раздражение элект- 
рическим током коры полушарий с электрокожным раз- 
дражением конечности (безусловное раздражение). Ока- 
залось, что после определенного количества подобных 
сочетаний, даже меньшего, чем при обычном образо- 
вании оборонительного рефлекса, одно электрическое 
раздражение коры мозга вызывало сгибание лапы жи. 
вотного. В дальнейшем электрический ток, действующий 
на мозговую ткань как условный раздражитель, был 
использован В. Я. Кряжевым (1938), Н. И. Лагутиной 
(1949), Н. И. Николаевой (1949), Доти, Ратледж и 
Ларсон (В. Оофу, Г. КиНедее а. К. Гагзоп, 1956). В ка- 
честве безусловного раздражителя прямая стимуляция 
мозга использовалась М. Н. Ливановым и Т. А. Ко- 
рольковой (1951), Н. И. Лагутиной (1949), Н. И. Ни- 
колаевой (1949) и др. Местом приложения условных 
и безусловных электрических раздражений являлась не 
только кора полушарий, но и подкорковые центры. 
В этих случаях временные связи также были образо- 
ваны. Исследования показали, что такие искусственные 
рефлексы обладают всеми основными свойствами, ха- 
рактерными для классических условных г 

Доти с сотрудниками (К. Роу а. Г. ВиНеае, 1 у; 
К. Роу, 1961) обнаружили, что если у животного к- 
разован двигательный рефлекс на условную ие 
скую стимуляцию коры полушарий (или даже Е м 
ное эфферентное раздражение), то этот рефле т 

и раздражениях других участков кор 
является и при раздр ы полагает, 
мозга или подкорковых образований.‘ Доти ых 
что эти факты иллюстрируют значение и ван: 
нервных «иерархий», и ее 

жения, начиная со сп . 
те к и кончая более сложным пищевым пове 
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ируется в гипоталамусе, По- 
что различные соматические 


ганизованы в каждом пунк 


ся раздражающие электро 


ды, 
в этих явлениях значи 


рефлексов. 

К. Джурджеа (1952, 1959 
П. С. Купалова, а затем в Румынии, впервые использо- 
вал одновременную электрическую стимуляцию мозга 
в качестве как условного, так и безусловного раздраже- 
НИЯ. Ему удалось у собак с хронически вживленными 
электродами в зрительную и двигательную области коры 
при сочетании этих двух раздражений вырабатывать 
условную двигательную реакцию, обнаруживающуюся 
при действии тока только на зрительную область. Эта 
реакция подвергалась внешнему торможению, а также 
угашению с последующим восстановлением. 

Изучая пути замыкания условных рефлексов, 
М. Ю. Ульянов (1960, 1962) по нашему предложению 
умышленно упростил условия их образования. Он пред- 
принял попытку вырабатывать временные связи путем 
сочетания раздражений электрическим током различ- 
ных корковых и подкорковых структур у кошек в ост- 
ром опыте, находящихся под неглубоким гексеналовым 
наркозом. Для этого в черепе животных делались от- 
верстия, через которые в мозг с помощью О 
ского аппарата вводились биполярные электроды. ИР. 
рический ток для обоих раздражений имел ие 
моугольных импульсов и подавался с чаётотой гы 
Стимуляция производилась с помощью проем о 
автоматического устройства (М. Ю. Ульянов и не 
бяков, 1961). Второе «безусловное» а Я 
зывавшее движение конечности, следовало за первым 

жду отдельными сочета 
через 5 секунд. Интервал между ое Е 
ниями равнялся 3 минутам. Полученные р 


Й отке. 
вергались статистической обраб ы 
РВ первом варианте этих опытов, когда сочеталос 


Й ходя- 

раздражение двух пунктов коры подущна ф 
щихся в слуховой и двигательной областях, ) 

229 


), работая в лаборатории 


легко (после 18—48 сочетаний) вырабатывалась 


вре- 
менная связь, выражавшаяся в двигательной реа 2 


Кии 


конечности при изолированном «условном» раздражении 
(рис. 46). Эта временная связь подвергалась угашению 
путем дачи одной «условной» стимуляции. Угашение 
достигалось применением от 2 до 9 неподкрепляющих. 
ся раздражений. После 3—6 новых сочетаний времен. 
ная связь вновь обнаруживалась. Восстановление уга- 


16° сочетание 


ыыы /?оРА 


Рис. 46. Временная двигательная связь, вы- 

работанная при сочетании раздражений 

электрическим током двух пунктов коры 
больших полушарий у кошки. 


а первое сочетание; б—18-е сочетание (видна ответ- 
ная двигательная реакция ‘при действии условного 
раздражения). Вверху на схеме мозга расположение 
электродов: правая точка— условное раздражение, ле- 
вая— безусловное. Значение кривых (сверху вниз): за- 
пись движений конечности, условный раздражитель, 
безусловный. раздражитель. 


шенной условной реакции могло быть достигнуто и 
простым перерывом в опыте на 30—100 минут. Обра- 
зованные явления сохранялись в течение двух и более 
часов и имели, таким образом, определенное сходство 
с условными рефлексами. 

В опытах на кроликах было произведено сравнение 
скорости образования таких временных связей, выраба- 
тываемых в условиях наркоза и без него. Было обна- 
ружено, что у животных под наркозом средняя скорость 
их выработки значительно меньше (32 сочетания), чем 
у ненаркотизированных (8 сочетаний). В остальном же 
(скорость угашения, скорость восстановления) эти вре” 
менные связи существенных отличий не имели. 

Далее оказалось возможным вырабатывать времен- 
ные связи при сочетании раздражений коры и подкор- 
ки. «Условное» раздражение наносилось на височную 
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область коры, 
нечности, — на 
тела (рис. 47). 


«без 
ее вызывавшее движение ко 
> пункт головки хвостатого 
Ь, что такие временные связи 


74 


Рис. 47. Временная двигательная связь, вырабо- 

танная при сочетании раздражений электрическим 

током коры (условное раздражение) и подкорки 

(головка хвостатого тела, стереотаксические ко- 

ординаты: А=13,5, В=6,0, С=-| 8,0, безусловное 

раздражение) у кошки. Значения кривых те же, 
что на рис. 46. 


а—в начале опыта изолированное действие условного раздра- 
жителя двигательной реакции не вызывает; б— наличие вре- 
менной связи (20-е и 60-е сочетания); в— процесс угашения 
выработанной временной связи; г восстановление временной 
связи (спустя 4 подкрепления условного сигнала). Остальные 
обозначения те же, что и на рис. 46. 


заметно не отличаются от временных связей, вырабо- 
танных в результате раздражений двух корковых пунк- 
тов. 
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Наконец в третьем варианте временная связь обра. 
зовывалась при сочетании стимуляции двух подкорко. 
вых пунктов: внутреннего коленчатого тела («условное 
раздражение») и хвостатого тела («безусловное раздра- 
жение»). И в этих случаях условные реакции были об. 
разованы (рис. 48). Выработка их происходила быст- 
рее (через 8—24 сочетания), чем при раздражении двух 


0411 —мнитиия 
ДЕК 


Рис. 48.” Временная двигательная связь, вырабо- 
танная при сочетании электрических раздражений 
подкорковых образований у кошки. Раздражение 
внутреннего коленчатого тела (стереотаксические 
координаты: А=6,0, В=8,0, С=--2,0) — условное 
раздражение, головки хвостатого тела (А=13,5, 
В=6,0, С=-- 8,0) — безусловное раздражение. 
а—изолированное раздражение внутреннего. коленчатого тела 
двигательной реакции не вызывает; б-—ответная реакция при 
раздражении головки хвостатого тела; в—наличие временной 


связи после 30 сочетаний. Остальные обозначения те же, что 
и на рис. 46. 


корковых пунктов. Угашение же, наоборот, протекало 
замедленно (15—31 воздействие неподкрепленных раз- 
дражений). Этот факт более быстрого становления свя- 
зи на уровне подкорковых структур согласуется с не- 
которыми электрофизиологическими данными, речь о 
которых последует ниже. 

В опытах М. Ю. Ульянова (1960) обнаружилось, 
что при образовании временной связи между двумя 
корковыми пунктами вегетативные компоненты (арте- 
риальное давление и дыхание) условной двигательной 
реакции отсутствуют, когда же безусловное раздраже- 
ние наносится на подкорку наряду с условной двига- 
тельной реакцией отмечаются и вегетативные компо- 
ненты (рис. 49). Этот факт подкрепляет положение о 
том, что происхождение вегетативных условных реф- 
лексов в большой степени связано с деятельностью под- 
корковых образований и подтверждает наше предполо- 
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проявление вегетативных компон 
ко от коры полушарий, сколь 
структур. 


даНИрхет, 


170 


Рис. 49. Наличие условных вегетативных 
компонентов в двигательной временной 
связи, образованной в результате сочетаний 
электрического раздражения коры (услов- 
ное раздражение показано на схеме точкой) 
и подкорки (головка хвостатого тела). 


Значение кривых (сверху вниз): артериальное давле- 

ние (в мм рт. ст.), пневмограмма, запись движения 

конечности, условное раздражение, безусловное раз- 
дражение. 


Далее мы (Н. Ю. Беленков и М. Ю. Ульянов, 1959) 
произвели анализ структуры временной связи, полу- 
чаемой путем сочетания двух корковых пунктов. Ока- 


залось, что вертикальные разрезы серого и подлежащего 


белого вещества как вокруг пункта «условного», так и 
«безусловного» раздражения не исключают проявление 
ранее образованной временной связи. Но дополнитель- 
ное к этому разрушение головки хвостатого тела ведет 
К прекрашению ее проявления (рис. 50). Другая моди- 
фикация этих опытов состояла в том, что разрушение 
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головки хвостатого тела осуществлялось в первый этап 


При этом условная реакция не пропадала, зато по. 


следующий разрез коры вокруг пункта «условного» 


20. 


ишшишиш /0сек 


Рис. 51. 


а— временная связь, полученная путем сочетания электрического раздраже- 

ния двух пунктов коры полушарий (на схеме обозначено точками); б—сохра- 

нение временной связи после разрушения головки хвостатого тела; в— после 

дополнительного разреза по коре вокруг пункта условного раздражения 
временная связь исчезла. 


раздражения приводил к исчезновению выработанного 
эффекта (рис. 51). Таким образом, эти исследования 
показывают, что даже в сугубо упрощенных экспери- 
ментальных Условиях временные связи имеют не про- 
стую функциональную структуру; они охватывают как 
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корковые, так и подкорковыё не 
ловлены несколькими путями 


отношении согласуются с экси 
ских животных, произведенны 
Так, Доти и Ратледж ( 
указывают, что при вы 


ных рефлексах на прямое электрическое раздражение 
коры мозга, подрезки мозгового вещества под раздра- 
жаемой областью нарушали действие условной стиму- 
ляции, тогда как разрезы коры вокруг нее этого не вы- 
зывали. Удаление области коры, на которую падало 
условное раздражение, не исключало проявления вы- 
работанной реакции, если раздражалась симметричная 
точка противоположного полушария (Доти, Ратледж 
и Ларсон, 1959). Далее, Доти и Джурджеа (1961) на- 
шли, что после полной перерезки согриз саЙозит услов- 
ный рефлекс у животных образовывался даже в том 
случае, если условная стимуляция прикладывалась к 
одному полушарию, а безусловная — к противополож- 
ному. Секундо (@. Зесипао, 1959) и др. использовали 
электрическое раздражение ретикулярной формации как 
безусловное раздражение для подкрепления звукового 
тона. После образования рефлекса производилась элект- 
рическая коагуляция области безусловного раздраже- 
ния, однако при этом условный рефлекс не исчезал и 
тон продолжал вызывать реакцию, типичную для раз- 
дражения данной области ретикулярной формации. 

се приведенные здесь данные указывают на топо- 
графическую сложность и отнюдь не на че ИИ. 
ность условнорефлекторных временных связей. ей 
Люстрируют значение в общей архитектуре У КОВ 
рефлекса не только корковых, но и кортико-субкор 
кальных, а также собственно подкорковых связеи. Е 

Зам! енных связей на уров 

ан = логические иссле- 
не одного нейрона. Микрофизио Клетки --#06> 
дования показали, что существуют рее Са аа 
принимающие импульсы различного Е поливалент- 


различной сенсорной модальности. 


ют гетеросенсор- 
ные элементы, на которые к в сТволовои 


ные импульсы, обнаружены не то гиппокампе, мин- 
ретикулярной системе, но также и в — 


далевидных ядрах, полосатом теле, коре больших полу, 
шарий [Д. Росси и А. Цанкетти, 1960; Грин и Махне 
(7. Огееп а. Х. Масбле, 1955); Махне и Секундо 
(Х. Масвпе а. С. Зесипдо, 1956); Бюзер и Боренстейн 
(Р. Визег еЁ Р. Вогепзейш, 1957) и др.]. 


А. Фессар (1962) приводит электрофизиологические 
доказательства того, что у кошек, находящихся под хло-. 
ралозовым наркозом, путем сочетанного применения 
двух раздражений (свет звук, звук-+ электрическое раз- 
дражение кожи) можно вызвать в поливалентной нерв- 
ной клетке явления облегчения или торможения. Было 
обнаружено, что это зависит от временных отношений 
между двумя стимулами. Автор придает подобным вре- 
менным связям, возникающим на клеточном уровне, 
большое значение в механизме выработки условного 
рефлекса, подчеркивая при этом роль этих явлений в 
клетках ретикулярной формации. А. Фессар отмечает 
наличие гетеросенсорных клеток и в коре полушарий; 
по его мнению, особое значение в условном рефлексе 
имеют поливалентные элементы, относящиеся к так 
называемым ассоциативным нейронам, в которых и про- 
исходит встреча различных по своему происхождению 
импульсов. 

Вместе с А. Фессаром, А. Гасто и А. Роже (1962) 
заменяют представление о линейном замыкании услов- 
норефлекторной дуги «точечным» замыканием на уров- 
не нейрона. Авторы полагают, что такой механизм до- 
пускает бесконечные комбинации и возможность для 
безграничного обучения при относительно малом ко- 
личестве участвующих в этом количестве ней- 
ронов. 

Хотя в этой гипотезе и предполагается, что нейрон- 
ное замыкание при осуществлении условного рефлекса 
происходит одновременно в целой совокупности нерв- 
ных элементов, она все же не имеет достаточных фак- 
тических и теоретических обоснований. При построении 
ее авторы базируются на явлениях простой суммации 
облегчения, обнаруживаемых в клетке при сочетанных 
действиях двух стимулов. Такие явления в макрофизио- 
логии не представляются новыми, но они, как известно, 
хотя и играют определенную роль в установлении УСлов- 
ного рефлекса, все же не могут отразить всех его ка- 
честв и свойств. 
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В истинном условном рефле 
е ксе обнаруж 
сложный комплекс возникших мозговых Е 
, о 


многогранная ответная реакция, состоящая из различ- 
ных компонентов (соматических, вегетативных), и по- 
этому трудно понять ее физиологическую организацию 

одя из представлений об . 
исх Е 0б элементарных процессах 

оисходящих в одной или н Е 
пр ескольких клетках. Оспа- 
ивая гипотезу А. Гасто и А. Фессара, Ю. Конорский 
(1962) полагает, что, возможно, конвергенционные поля 
не имеют никакого отношения к замыканию условных 
рефлексов и что их функциональная роль состоит в 
восприятии некоторых общих свойств раздражителя, 
определяющих такие неспециализированные реакции, 
как ориентировочная, сторожевая и т. д. 


` 


Ретикулярная формация 


Важные открытия, сделанные в ходе изучения физио- 
логии ретикулярной формации, во многом расширили 
наши представления о механизмах высшей нервной дея- 
тельности. Однако непосредственная роль сетчатого об- 


разования мозга в выработке и осуществлении услов- 
ных рефлексов изучалась значительно меньше, чем дру- 
гие стороны ее функции. Тем не менее имеются все 
основания утверждать, что участие ретикулярной фор- 
мации в этом весьма значительно. 
Активирующее действие. После того, когда 
Моруцци и Мэгун (С. Могиа1 а, Н. Мавоиь, 1949), за- 
тем Старцл, Тейлор и Мэгун (Т. Загй, С. Тауог а. 
Н. Мароцп, 1951) и др. показали, что прямое разра: 
жение ретикулярной формации ствола мозга Е 
такие же диффузные реакции активации (деть =. 
зации) в электрической деятельности коры пола и 
как и при различных периферических афферечинняет - 
дражениях, когда было установлено, что о оаЮ 
ведет к непрерывному сну или коматозному м 
[Линден о пр, (р. Мобяеу, 1950), Фет 


м, что 
(О. Ргепсв а. Н. Мавоит, 1952)} стат» ИЕ 
ам 
ретикулярная формация ствол акции ВЫСШИХ 01- 


ным активирующим действием на ф и базальные 
делов головного мозга (кора п стояние орга- 
танглии), обусловливая бодрствующее С г. 


низма и нормальное п 
К высшей нервной Деятельности 
Эти новые факты 


ких, как световое освещение 


др.) ит. д. 

о вместе с тем выяснилось и то, что участие рети- 
кулярной формации в явлениях активации, иррадиации 
и генерализации не исключает других путей осуществ- 
ления этих процессов. Так, Бремер и Терзуоло (1954), 
Секундо и др. (1955), Л. Г. Воронин с сотрудниками 
(1960) показали, что при раздражении различных уча- 
стков коры полушарий’ в ней развивается такая же 
диффузная десинхронизация корковых ритмов, как и 
при раздражении ретикулярных образований. Правда, 
имеются основания полагать, что при возникновении 
возбуждения в коре полушарий импульсация сначала 
идет в направлении ретикулярной формации, а затем 


уж от нее происходят корковые генерализованные яв- Г : 
ления (Бремер и Терцуоло, 1954; П. К. Анохин, 1958; а - а 
В. Н. Шелихов, 1960). Но проведенные нами исследо- Ро а, ох 


вания (Н. Ю. Беленков и В. Д. Чирков, 1961) показа- 
ли, что это может быть и следствием распространения 
возбуждения и по транскортикальным путям. 

Сущность результатов, полученных в этих опытах, 
состояла в том, что если в коре полушарий с помощью 
локального воздействия на одну из ее областей стрих 
нина (фильтровальная бумажка, смоченная в 1—2% 
растворе) вызвать появление иррадинрованных по се 
ее поверхности эпилептиформных электрических Е 
дов, то после вертикального разреза коры и ыы а 
щего белого вещества, отделяющего =. ей 
область от остальной коры, эти разряды во р 

ют, за исключением стрихнизируемо . 

О) ковых образованиях, в том числе и 
(рис. 52). В подкор 2 
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ды опричиичь пииирачьние 


В ретикулярной формации, иррад 

иированные 
при этом наблюдаются, однако они не НН 
этих условиях в восходящем направлений тся в 


шарий. Горизонтальная подрезка_ и в кору полу- 

т мозга под Уча 

стрихнинизации, разрывавшая связь его с подкоркой, ве 
) 


@ 
1сек 


а 
лиитаж 2 инф 


ИРА 


— 
ДД 


Рис. 52. 
а— распространение стрихнинных разрядов 
(место приложения стрих бло Веро 
разреза коры, проходящего через вс часть подлежащего о тар: 
(линия разреза мозга на схеме показа Е делы разр 
ная область) разряды н 


исключает распространение эпилептиформных импуль” 


сов по всей коре полушарий (рис. 53). 
Далее В. д. ЧАРОВ (1960, 1961) изучал вопрос, 


влияет ли возбуждение, возникшее в проекционной" 5. 
не коры полушарий в результате импульсов, мае ЕЕ 
ших в нее по специфическим О ии 
явления десинхронизации в остальных частях ы 200. 
лушарий. Опыты проводились а НЕНИЕ оликах 
кураном ненаркотизированных кошках и на Е ’ 
в которых использовалась лишь местная ане едующие 
В этих _ экспериментах были получены сл ду 


—8 мг 
факты. 1. Внутривенное введение аминазина (6 
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на кг) снижает процессы десинхронизации электр 
ИЧе- 


но. 
Ю- 


ской активности во всей коре больших полушарии 
`не изменяет значительно эти процессы в оответеть 


Рис. 53. 


'А— распространение по коре полу- 
шарий пароксизмальных стрихнин- 
ных разрядов (место приложения 
стрихнина обозначено на схеме 
мозга точкой); БЬ—после горизон- 
тальной подрезки (показана на 
схеме мозга) коры под- участком 
стрихнинизации распространение 
разрядов во все области коры по- 
лушарий сохраняется. На срезе 
мозга (внизу) стрелкой показана 
линия разреза, отделявшего об- 
ласть стрихнинизации коры (т 
подкорковых образований. 


щих проекционных зонах. 2. При разрезах коры и бе- 

лого веще ; отделяющих проекционную зону (слухо- 

вую зрительную) от остальной коры, десинхронизация 
) 
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имеет место как в этой зоне 
$. 


‚ областях коры полушарий. таки в 


остальных 


В , 
десинхронизация в проекционн большинстве случаев 


ционных зон, где десинхрони 
женной. Эти факты показы 
в коре больших полуша 


распространения возбуждения как по восходящим ре- 
тикулярным путям, так и по транскортикальным, от той 
или иной возбужденной корковой проекции (рис. 54). 
Наши исследования находятся в согласии с экспе. 
риментами А. Б. Когана (1958), проведенными на жи- 
вотных с хронически вживленными в кору электродами. 
Он показал, что после подрезки коры под двигательной 
или зрительной областями, т. е. после прекращения пря- 
мых связей данных участков с подкоркой, проявление 
десинхронизации в этих областях не исключается. Она 
исчезает лишь после дополнительного разреза коры во- 
круг участка, пересекающего внутрикортикальные свя- 
зи. Отсюда ясно, что наряду с определенной ролью ре- 
тикулярной формации в осуществлении диффузных акти- 
вирующих влияний на кору полушарий известную роль 
играют и собственно кортикальные механизмы. 
Электрофизиологические данные. Можно 
полагать, что ретикулярная формация имеет не Поле 
косвенное, но и непосредственное отношение к ИЕ 
лению условных рефлексов. Такое ее в 
жется реальным, поскольку в эту систему по рет ы ре 
петальным коллатералям поступают ны и 
условных, так и безусловных сигнализаций. 11ри и 
но развитых межклеточных связях, здесь, по-видимому, 
новления определенных 
имеются все условия для уста о НаыЕ 
временных связей между отдельными нейро м 
Исследуя электрические т: услов- 
структур головного мозга во время обра м 
А. Б. Коган (1949), очевидно, 
ных рефлексов у кошек, 2. 2. Е пектрической ре 
впервые обнаружил изменения и. бугровая об- 
тивности в ретикулярной формации и рефлекса. 
ласть) в процессе образования Усло 
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Более того, А. Б. Коган указывает, что у подопытний 
кошки эта реакция в ретикулярной формации к 
лась раньше, чем было за 


Слаё 2 Грир 


ум ИН 
5 ИНН | 


Рис. 55. Записи электрической активности коры полушарий и под- 
корковых образований кошки, показывающие ответные реакции при 
сочетании действия тона (507) и прерывистого света (5/1). 


В первый день опытов (слева) звук без эффекта, безусловное раздражение (свет) 
вызывает соответствующий ритм в окципитальной части коры и ретикулярной фор- 
мации. На 13-й день опытов (справа) звук вызывает условный ответ в ритме дейст- 
вия света, который регистрируется только в ретикулярной формации. Первые четыре 
канала записывают активность из фронто-темпоральной и темпоро-окципитальной, 
областей коры, три нижних—из таламических ядер переднего вентрального (УА), 

М) и среднемозговой ретикулярной формации (ЕЮ). 


центрального медиального | т} 
(По Иошии, Пруво, Гасто, 1957). 


Иошии, Пруво и Гасто (№ УозВИ, Р. Ргиуоё е{ 
Н. Сазю, 1957) при изучении этого вопроса использо- 
вали электроэнцефалографические данные, согласно ко- 
торым при сочетании звука как условного раздражите- 
ля. и прерывистого света как безусловного в зрительной 
области коры полушарий через некоторое время обна- 
руживается временная связь, выражающаяся в возник- 
новении при действии звука электрических колебаний 


242 


5 
д ‹ 4, : А 
ых 
ые. д, 
д № - ` 
` 
Ио ` 
0! А\Ю\Ющ\\ С Иа ь А 
р нь вы као оне зыю све знь «] р Пе А 
р РИ 
2 
=. 


Рис. 54. Механизм генерализованных явлений десинхронизации в коре больших полушарий, наблюдаемых при раз- 
дражении периферического конца анализатора (на основании полученных экспериментальных данных). 


Наг 
и, ры в абсцисс (О-Р) обозначается степень удаления участка коры от проекционной зоны коркового конца анализатора, по оси 
ЕЙ уровень явлений десинхронизации, Условные обозначения: перекрещенные линии — десинхронизация проекционной зоны коры, 
а" импульсацией, проходящей по лемнисковым путям, линии сверху слева направо вниз— десинхронизация коры полушарий, вызванная 
ретикулярной формации, линии сверху справа налево ВНИЗ -— ДЕС иЗация коры полушарий, вызванная возбуждением корковой про- 
екционной зоны. 

ах мозга распространение возбуждения по специфическим и неспецифическим путям обозначено соответствующими стрелками. Произве- 
е разрезы в коре полушарий показаны сплошной линией, Буквы на схемах мозга обозначают: `П-—проекционная область коры, Г—зритель- 

т ный бугор, Р-ретикулярная аи ствола мозга. мы 

== ри выключении ретикуля ной формации я на схеме не заштрихована. 
й в нормальных условиях возбуждение оне по Вы системам: 1) по лемнисковым путям к корковому анализатору и отсюда по 
а нервным связям на всю кору больших полушарий (по мере удаления от проекционной области ‘десинхронизация, вызванная 
е уменьшается) и 2) возбуждение поступает в ретикулярную ормацию Аи и отсюда р к диффузно на всю кору 
больших полушарий. Этот сумма ный уровень ‘десинхронизации представлен линие „Р.Р. з 
ео оу, О миможноть ВлНаННЫ ОрКОВОЙ Пон обет о в т она уменьше- 

связям. Десинхронизация н: еза, огран щего проекцион ь 
на и зависит только О т ее ой в р ктивирующей системы. В проекционной зоне десинхронизация не изменяется, 


у областях для данного случая показана линией ДД, ДаР:Р. 
ровень десинхронизации в проекционной и непроекционны, нии О НСО о коры мозга соответственно уменьшаются 


В - посл 
е внутривенного введения а десинхро! ией ДД.Р 
И НаНИЕ миназина явления мации. Уровень десинхронизации в этом случае показан лин! ‚Рь 
й —после разреза коры ие фу а а ОВ ЛЬНой коры, и выключения еде: том 
вления десинхронизации ослаблены и ев Олька в и роекционной ей. ПФ Е к. 
нл аа ой формации 
Из рисунка видно, что явления десинхрониза е О нормальных условиях (А) складываются из влияний ретикулярн фор 
гы рой проекционной области анализатора (Б, В, Г). 
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в ритме безусловного светового р 
и Джаспер 1956; М. Н. Ливанов, 
чали эти явления не только в ко 


различных подкорковых образованиях. Авторами было 
найдено, что при образовании такой временной связи 
«условные» ритмические электрические разряды рань- 
ше всего появляются в подкорковых структурах, осо- 
бенно в среднемозговой ретикулярной формации где 
они более постоянны и имеют ббльшую амплитуду 
(рис. 55). Далее, Иошии и Хокадей (М УозВИ а. 
\\. Носка4ау, 1958) показали, что выработанная частот- 
но-специфическая условная реакция прекращается во 
всей энцефалограмме и не может быть выработана 
вновь после двустороннего разрушения неспецифиче- 
ских таламических ядер. Эти данные позволили авторам 
прийти к заключению об участии ретикулярной форма- 
ции в осуществлении условных рефлексов и более того, 
что условное замыкание в ней устанавливается ранее, 
чем в коре полушарий. 

Конечно, в этих опытах не вырабатывался истинный 
условный рефлекс, на что обращает внимание П. К. Ано- 


аздражения (Моррелл 
1940, и др.). Они изу- 
ре полушарий, но и в 


хин (1958а), поскольку в них ‘использовалось сочета- 
ние двух индифферентных раздражителей и внешняя 
условная реакция отсутствовала. Но нельзя не согла- 
ситься с Д. С. Воронцовым (1960), писавшим, что «при- 


дание принципиальной разницы между условным реф. 
лексом и временной связью не может спосо крик: 
познанию механизма условного рефлекса, а и с 
необходимо сосредоточить внимание на ана 
зи, в какой бы форме она не проявлялась». ссокланний 
но напомнить, что и И. П. Павлов считал ителями) и 
(т. е. связь между индифферентными аи" явлениями: 
условный рефлекс по существу т Павлову, вхО- 

понятие условного рефлекса, 19 а, и понятие 
дит не только понятие внешней рае НЕ его нерв- 
0 временной связи как внутренней сущн 


ного механизма. никами 

Однако в других опытах Иошии о картина 
(№. УозВы, 5. Мавзштою, 1958) исбле” сотке и прояв- 
электрической деятельности мозга при ны ых условных 
лении обычных как слюнных, чтов ретикулярной 
рефлексов. И в этих случаях оказалось, =. лектроэнцефа- 


виги 
ормации условнорефлекторные сд 043 


16* 


лограмме обнаруживаются раньше и более ВЬ 
Далее, Иошии и его сотрудники (1958, 1959) исследова. 
ли биоэлектрические явления в связи с Развитием 
мозгу процессов внутреннего торможения (дифференци, 
ровочные, запаздывающие условные рефлексы). Они 
заключили, что появление в коре полушарий медлен- 
ных, высокоамплитудных волн связано с понижением 
электрической активности ретикулярной системы. На. 
конец, Иошии и Огура (№. УозВН а. Н. Одицга, 1960) 
изучали электрические разряды отдельных клеток рети- 
кулярной формации в процессе образования условных 
рефлексов. Производились острые опыты на кошках, 
находящихся под действием тубокурарина. Условным 
раздражителем являлся звук гудка, безусловным — 
вспыхивание лампочки или электрическое раздражение 
заднеи конечности. Микроэлектроды (диаметр кончи- 
ка 12—14 и) вводились в стволовую ретикулярную фор- 
мацию. Из опытов выяснилось, что 46% исследованных 
нейронов ретикулярной формации при образовании ука- 
занной временной связи начинали реагировать на дей- 
ствие одного условного раздражителя. 

Джон и Киллам (Е. Тори, а. К. КШат, 1959) изу- 
чали проявление частотных потенциалов, вызываемых 
в мозгу вспышками света, которые являлись условными 
сигналами для двигательного оборонительного рефлек- 
са. Регистрируя эти потенциалы в различных струк- 
турах мозга, в самом начале выработки рефлекса авто- 
ры отметили появление их в классических зрительных 
путях. Затем электрические ответы перемещались в 
экстралемнисковую восходящую систему и, наконец, 
вновь В специфические образования зрительной систе- 
мы. Подтверждая включение ретикулярной формации 
в условнорефлекторную деятельность, Джон и Киллам 

1960) считают, что, когда ритмическая электрическая 

ть специфической и неспецифической систем 

енческая реакция адекватна сигналу, 

согласованы, повед животных на дифферен- 
когда же этого нет, то и ответы 


шаются. 
очные сигналы нару 
НР оеледования Л. Г. Трофимова, Н. Н. Любимова и 
Т. С Наумовой (1959), изучавших электрофизиологи- 
ческое проявление слюнных пищевых и О ЕЧЕных 
собак на свет = 
льных рефлексов У 
высь, показали, что ретикулярная форма 


траженно. 
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у 


происходили # 
ЯВИЛОСЬ, ЧТО В 
раздражителя 
ретикулярной 

ческих колеба 


ция определенно включается в п 
электрической реакции мозга. Но 
это обнаруживается в начальный 
условного рефлекса (т. е. когда условный рефлек 
недостаточно специализирован), в то ремя = еще 
хорошо упроченном рефлексе, как секреторном о 
‚ так и 
двигательном, электрические реакции локализируются 
преимущественно в соответствующих специфических кор- 
ковых и подкорковых образованиях. А. И. Шумилина 
(1959), изучая электрическую деятельность различных 
образований мозга у кроликов при выработке оборони- 
тельного рефлекса, отмечала при действии условного 
сигнала в ретикулярной формации ствола мозга и та- 
ламуса такие ответные рэакции, которые ранее наблю- 
дались только во время действия безусловного раздра- 
жителя. Более того, автор указывает, что условная 
электрическая реакция мозга в ходе образования реф- 
лекса начиналась обычно сначала в ретикулярной фор- 
мации, а затем уже изменения электрической активности 
происходили в сенсомоторной зоне коры. В опытах вы- 
явилось, что возникновение здесь при действии условного 
раздражителя десинхронизации связано с появлением в 
ретикулярной формации упорядоченного ритма электри- 
ческих колебаний (5—7 гц). 

Таким образом, электрофизиологические исследова- 
ния показывают участие неспецифических образовании 
мозга в условнорефлекторной деятельности. И хотя 
пока еще не сложилась вполне ясная картина этих про- 
явлений, имеются основания полагать, что на р 
этапах становления условного рефлекса а 
формация имеет особо важное значение, ‚обусловл 

связей и появление 

замыкание примитивных временных на 
еще неспециализированных, генерализованных - да-и? 
реакций. Очевидно, ее роль не исключается, мех 2 
следующих стадиях осуществления как поло ь 
так и отрицательных условных еее = ажений 
ри ее ан: = азований ретикулярной 

разрушениях различных о р 


ловнореф- 
ормации происходят заметные еде. Пеов Е со- 
лекторной деятельности животных. 1958) образовывали 


трудниками (К. Негпапде2-Реоп, ктильные раздра- 

Условные рефлексы на зрительные и ее Эти сиг- 
й ю з 

жения у кошек с фистулой сл 945 


налы подкреплялись ингаляцией эфира. После установ. 
ления рефлексов производилось электрическое разру- 
шение среднемозговых и таламических неспецифических 
образований, в размерах не вызывавших коматозное 
состояние. Оказалось, что у таких бодретвующих жи. 
вотных условные слюнные рефлексы или значительно 
снижались, или совсем пропадали. Безусловные же реф- 
лексы оставались без изменений. Бек и др. (Е. Васк 
и др. 1958), Иошии с сотрудниками (1960), Кардо 
(К. Саг4о, 1960) отмечали исчезновение условных реф- 
лексов после разрушения центрального медиального 
ядра таламуса. Доти с сотрудниками (1959) у животных 
с выработанными двигательными условными рефлек- 
сами на звук наблюдали восстановление их после раз- 
рушения медиальной части среднего мозга. У таких 
животных удавалось вырабатывать рефлексы заново 
В тот послеоперационный период, когда в электроэнце- 
фалограмме происходила смена медленных высоковольт- 
ных колебаний на частые низковольтные колебания. 
Полное исчезновение условных рефлексов наблюдалось 
при одновременном разрушении срединного ядра, поля 
Фореля, сосцевидных тел и хабенопедункулярного трак- 
та. Чоу и сотрудники (К. Сво\у, 1959), Уаррен и Акерт 
(@. \Маггеп а. К. Акем, 1960) видели относительно не- 
большие изменения в условных рефлексах после раз- 
рушения у них ростральной и дорсо-медиальной части 
таламуса. 

Крейндлер (А. Кгешег, 1960) изучал влияние раз- 
личных повреждений мозгового ствола на оборонитель- 
ные и обстановочные условные рефлексы. Автор нашел, 
что при частичных повреждениях его, когда оставшиеся 
отделы ретикулярной формации обусловливают еще 
клиническое и «электроэнцефалографическое» бодрство- 
вание, условные рефлексы не исчезают. Однако эти по- 
вреждения все же снижают потенциальную работоспо- 
собность центральной нервной системы. Сохранение 
условных рефлексов и наблюдаемые в ряде случаев не- 
значительные изменения в высшей нервной деятельности 
после повреждений ретикулярной формации Моррел 
(1961) связывает с морфологическими данными Наута 
и Куиперса (\. Маша а. Н. Киурегз, 1958) о том, что 
у задней границы сешгит  шеатит лье 
формация разделяется на пути к гипоталамусу, Лимби- 
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дражение д 
ТОЛЬКО ОДНО: 

Г.В 
электроды в 


ческой системе и таламическим неспециф 
ь ическим я 

каждый из которых имеет отдельное переключение 

ре полушарии. к ко- 


Эксперименты с электрическим 
кулярных структур также выявля 
ее условнорефлекторных процессов. 
Фустер (©. Ризег, 1958) показал, что эффективность и 
скорость образования дифференцировок у обезьян улуч- 
шается при сопутствующих раздражениях ретикулярной 
системы. В других исследованиях [Махут (Мави+ Н., 
1957); Ингрем с сотрудниками (М. Тпегат, 1953) и др.] 
было обнаружено, что раздражение интраламинарных и 
срединных таламических ядер, производимое у крыс после 
выработки условнорефлекторных двигательных реакций, ' 
ухудшает дальнейшее их проявление. Согласно работе 
Граштиана с сотрудниками (Е. @газНап, 1956) эти яв- 
ления можно интерпретировать как тормозные влияния 
ретикулярной формации. Эти авторы нашли, что раз- 
пражение электрическим током среднемозговой ретику- 
лярной формации, а также гипоталамуса может тормо- 
зить или усиливать условные рефлексы. Однако раз- 
дражение данной точки, по их данным, вызывает 
только однозначную реакцию. 

Г. Вова з. Чоу Шао-Чи (1959) вживляли 
электроды в ретикулярную формацию среднего ке 
таламические ядра и кору полушарий. и. 
раздражение этих образований являлось Е 
дражением. Оно подкреплялось пищей или нЕ 
раздражением конечности. Во всех ее 
вались условные рефлексы. При а кары 
рефлекса на раздражение какого-либо У ыы. 

а ажение других е У 
такой же эффект давало и раздр стимуляция ре- 
стков (как и в опытах Доти, 1961), й зодила. Если же 
тикулярной формации к этому не ея ретикулярную 
условное раздражение наносилось на псков коры БЫ- 
формацию, то раздражение многих у. азом, и эти дан- 
зывало аналогичный эффект. Таким © 7 мация не только 
ные показывают, что ретикулярная О оекоой, но может 
облегчает или тормозит проявление Е аня в замыка- 
и сама вместе с корой полушарий вк 
ние условнорефлекторных УГ ю. Ульяновым описан- 

спользуя разработанную ^”- слементарных корко 
ную выше методику образования и 


раздражением рети- 
ют значение ретику- 


вых временных связей путем сочетания прямого э 
трического ее раздражения, Е. К. Ефимова (1960, 196] 
исследовала влияние раздражений неспецифических } 
специфических ядер таламуса на выработку и проявле. 
ние таких временных связей. Опыты производились на 
слабо наркотизированных кошках. Для Образования 
временной связи стимулирующие электроды приклады- 
вали к височной области коры («условное» раздраже- 
ние) и двигательной области («безусловное» раздраже- 
ние). Раздражение последней вызывало сгибание задней 
контралатеральной конечности. Раздражение таламиче- 
ских ядер проводилось концентрическими электрода- 
ми, вводимыми с помощью стереотаксического ара: 
Та-` Электрический ток имел форму прямоугольных 
импульсов, следующих с частотой 80 гц, напряжение 
колебалось от 0,1 до | в, оно не вызывало никаких внеш- 
них реакций животного. Стимуляция таламических ядер 
производилась при каждом сочетании, начиналась в 
момент включения условного раздражения и заканчи- 
валась с включением безусловного раздражения. 

Е. К. Ефимовой удалось показать заметное влияние 
раздражений таламической неспецифической системы на 
образование таких временных связей. Оказалось, что 
если временная связь при сочетании раздражений двух 
пунктов коры устанавливается в среднем через 15—45 
сочетаний, то при попутных стимуляциях ретикуляр- 
ных образований таламуса, а также заднего гипоталаму- 
са она образуется значительно быстрее — не более чем 
через 17 сочетаний. В опытах с разрушением медиально- 
дорсального таламического ядра временные связи не 
устанавливались, несмотря на то что при выработке их 
давалось до 100 сочетаний. При разрушении вентро-ла- 
терального ядра образование временной связи замедля- 
лось. 

Наряду соэтим оказалось, что раздражение специфи- 
ческих ядер таламуса (заднее латеральное, вентральное 
‘постеро-латеральное) также давало некоторое и 
ние установления временной связи, Е и 
ределенной степени замедляло ее образование. и 
ты подтверждают уже сказанное о м. г 
вирующих влияний, исходящих от ее м 
зований мозга. Результаты описанных экспер 
сведены в табл. би 7. 


лек 
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Т 
Влияние раздражения п . 


образования элемент 
(описание 


одкорковых образований 
арной корковой временно 
экспериментов в тексте) 


на скорость 
И связи 


а. 


осто- 

Скорость выраб ‚. 
отки ь 

Раздражаемые структуры Количество| ‘временной связи но 


опытов |(количество сочетаний) 
М-—м 


ность 
резуль- 
татов 


НОВ Е НЕ 
Медио-дорсальное ядро 1 0.001 
Вентральное латеральное ядро 0'001 
Срединное ядро 0.001 
Вентро-медиальное ядро ое 
Задний гипоталамус 0,001 
Заднее латеральное ядро 0,001 
Вентральное постеро-латераль- 

ное с 0,001 
Наружное коленчатое тело 0,1 
Скорость образования времен- 

ной связи в отсутствие раз- 

дражения подкорковых струк- 

тур (по данным М. Ю. Улья- 

нова и Е. К. Ефимовой) 32,6 + 2,1 


>мл Ф<хяфФФое 


Таблица 7 


Влияние разрушений подкорковых образований на скорость 
образования элементарной корковой временной связи 
(описание экспериментов в тексте) 
Досто- 
Скорость выработки вер- 
Количество | беменной связи ность 


тв сочетаний) | резуль- 
Локализация разрушения опытов (каза ро О 
> Р 


г ое а Пе ОЕ: ор а 

Не выработалась | — 
37 6,9 05 
40,1 + 6,2 02 
22,6 + 3,5 ыы 


Медико-дорсальное ядро 
Вентральное латеральное ядро 
Заднее латеральное ядро 
Наружное коленчатое тело 


Скорость образования времен- 
ной связи в отсутствие раз- 
дражения подкорковых струк- 
= (по данным М. Ю. Уль- а 
янова и Е. К. Ефимовой) : , 


Таким образом, полученные Е. К. Ефимовой 
показывают заметные влияния неспецифических 
ваний на скорость образования элементарных вре 
связей. Легче всего понять эти влияния, Исходя 
стных представлений об активирующих воздействиях не. 
специфических образований мозга на протекание основ. 
ных нервных процессов в высших отделах головного 
мозга. Можно думать, что при образовании новых вре- 
менных связей эти влияния выражаются в облегчении 
прокладывания новых путей, ускоряющих, таким обра- 
зом, выработку условного рефлекса. 

хронических экспериментах на кошках Е. К. Ефи- 
мова (1962) изучала влияние двухстороннего разруше- 
ния стволовых и межуточных неспецифических образо- 
ваний мозга на пищевые двигательные рефлексы, выра- 
батываемых на звук. С помощью стереотаксического 
аппарата разрушались медиально-дорсальное ядро та- 
ламуса, задняя часть гипоталамуса и среднемозговые 
ретикулярные структуры. 

Опыты показали, что если локальное разрушение 
неспецифических ядер как ствола мозга, так и таламуса 
производилось уже после выработки условных рефлек- 
сов, то существенных изменений в поведении животных 
не наступало. Через 7—10 дней некоторого расстройства, 
что было связано, по-видимому, с операционной трав- 
мой, условные рефлексы и их латентные периоды вос- 
станавливались. 

Если же разрушение производилось до образования 
условных рефлексов, то отклонения 0% нормы были 
весьма значительны, особенно тогда, когда разрушалось 
среднемозговая ретикулярная формация. В этих слу- 
чаях условные рефлексы вырабатывались с большим 
трудом и наблюдались существенные нарушения в обра- 
зовании дифференцировок на разные по тону звуки. 
В контрольных опытах с разрушением специфических 
структур межуточного мозга (наружные коленчатые 
тела) отклонений в скорости выработки как положи- 
тельных, так и отрицательных рефлексов не было: 

Следовательно, и эти хронические эксперименты ука- 
зывают на определенное значение структур ретикуляр- 
ной формации в условнорефлекторной деятельности 
Интересны факты большего влияния ее на скорость об- 
разования условных реакций, чем на проявление уже 


Данные 
Образо- 
менных 
ИЗ Изве- 
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званных отве 
ресные опыты 
(1957). Он пс 
<ОВИДНЫХ Пр 
другого © тд: 
в 
еныцаетс 


выработанных рефлексов. Они говорят об особой роли 
ретикулярной формации в процессе становления вре- 
менных связей, что находится в согласии с при- 
веденными выше электрофизиологическими дан- 
НЫМИ. | 

Если принять во внимание, что стволовая ретикуляр- 
ная система оказывает более генерализованные активи- 
рующие влияния на специфические структуры коры и 
ближайшей подкорки, чем таламическая, то можно по- 
нять, почему в этих опытах разрушение неспецифиче- 
ских структур среднего мозга оказалось более суще- 
ственным. 

Факт снижения дифференцировочной способности жи- 
вотных с нарушенной неспецифической системой гово: 
рит о влиянии ее на функцию мозговых анализаторов. 
Он может быть понят, исходя из общих представлений 
о тонизирующем действии на мозг ретикулярной фор- 
мации, а также многочисленных электрофизиологиче- 
ских исследований, в которых при раздражении ее на- 
ступали явления облегчения и усиления проявлений ВЫ- 
званных ответов в специфических образованиях. Инте- 
ресные опыты на обезьянах были проведены Фустером 
(1957). Он показал, что дифференцирование двух кону- 
совидных предметов (одного с ребристой поверхностью, 
другого с гладкой) происходит лучше в условиях раз- 
дражения ретикулярной формации, так как при этом 
уменьшается количество ошибочных ответов и умень- 
шается латентный период рефлексов. 

Влияет ли ретикулярная формация при формирова- 
нии условных рефлексов только неспецифически, акти- 
вируя деятельность различных отделов мозга, ИЛИ оно 
посылает и определенные специфические воздеиствия, 
мнения исследователей расходятся. 

Нет оснований говорить о проведении от ретикуляр- 
ных образований в восходящем направлении какой-либо 
специальной информации, сходной с той, которая про- 
водится по лемнисковому пути. Однако само возбужде- 
ние ретикулярных ядер, вызванное поступлением в г 
импульсов, идущих по коллатералям от специфических 
афферентных путей, возможно, и создает в головном 
мозгу определенные доминанты и предпосылки для осу- 
ществления тех или иных ответных реакций организма. 
В пользу этого указывают наблюдения с раздражения- 
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ми ретикулярной формации, посредством которых МО) 
но вызвать различные двигательные эффекты, или Е 
пример, данные А. И. Шумилиной ма 


Е (1959), отмечавшей в 
электрической деятельности ретику 


личительные особенности при про 
ных и пищевых рефлексов. Известно, что возбужденное 


явлением в коре диффузной десинхронизации электри- 
ческой деятельности, однако П. К. Анохин (1958) по- 
лагает, что только несовершенство современных методов 
регистрации биоэлектрических явлений не позволяет 
выявить специфично-биологические качества влияний ре- 
тикулярной формации. В действительности же, по его 
мнению, ретикулярная формация обладает определенным 
свойством направлять внешнюю деятельность организ- 
ма в том или ином специфическом направлении. В поль- 
зу этого говорят опыты В. Гавличека (1958), в которых 
было обнаружено, что аминазин препятствует проявле- 
нию как безусловного, так и условного оборонительных 
рефлексов, в то время как пищевые рефлексы остаются 
сохранными. Явления десинхронизации в коре при этом 
отсутствуют, тогда как пищевые сигналы продолжают 
вызывать десинхронизацию. Однако, согласно представ- 
лениям П. К. Анохина (1962), импульсация, проходя- 
щая через ретикулярную формацию, сохраняет лишь 
свою биологическую специфичность, модальность же аф- 
ферентного импульса при этом теряется. 

А. А. Зубков и А. М. Мариц (1960) вживляли элек- 
троды в ростральный отдел ретикулярной формации 
ствола головного мозга. После этого у собак выраба- 
тывался оборонительный электрокожный двигательный 
рефлекс или пищевой слюнной рефлекс. Оказалось, что 
раздражение ретикулярной формации вызывало теперь 
соответственно или оборонительный или пищевой реф- 
лекс (без дачи условного сигнала), но обязательно В 
той экспериментальной обстановке, в которой были вы- 
работаны эти рефлексы. Авторы считают, что Е 
рующее влияние ретикулярной формации не з 
никакого специфического характера, и внешнее проявле 
ние ее раздражения определяется тем или иным доми- 
нантным состоянием. На отсутствие специфических влия- 
ний ретикулярной формации а —. опыты 
Л. Г. Воронина с сотрудниками (1960). Авторы иссле- 
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раздражител 
реакций, а т: 
ки рефлекса 


_ и обнаружи 


Опираясь 


ТИ ЖИВОТНЫХ происход 


рефлексов, а при пони 
чение. 


Таким образом экспериментальные исследования ро- 
ли ретикулярной формации в условнорефлекторной 
деятельности показывают, что она п ы 
последней. Более того с ии 9 
В оывающие что существуют серьезные факты, 

, В этих подкорковых образованиях за- 
мыкаются определенные временные связи, входящие в 
общую структурную организацию условного рефлекса. 
Наиболее отчетливо это участие ретикулярной форма- 
ции проявляется на ранних этапах становления услов- 
ных рефлексов (стадии генерализации), когда условный 
раздражитель еще не вызывает специализированных 
реакций, а также и в тот самый ранний период выработ- 
ки рефлекса, во время которого внешние признаки его 
не обнаруживаются. 

Опираясь на ряд фактов, Гасто (Сазфаиф, 1958), Га- 
сто и др., 1959) высказал гипотезу, согласно которой 
основное замыкание условных рефлексов осуществляет- 
ся в сетевидном образовании мозга. При этом замыка- 
нии в кору полушарий лишь отбрасывается соответ- 
ствующая проекция активации. Функцией таламуса объ- 
ясняется, в частности, появление локальной активации 
коры, наблюдаемой при проявлении специализирован- 
ных условных реакций. В неокортексе, по Гасто, хотя 
и осуществляется замыкание, но оно вторично, и проис- 
ходит в ее ассоциативных частях. Предполагается 
также, что замыкание имеет место и в специфических 
подкорковых образованиях, там, где может возникать 
взаимосвязь между различными афферентными импуль- 
сами. 

Однако эта гипотеза не встречает полного признания, 
поскольку отведение основной роли ретикулярной фор- 
мации во всех проявлениях условнорефлекторной дея- ° 
тельности не дает объяснения многим фактам, известным 
в высшей нервной деятельности. Гипотеза Гасто игно- 
рирует активную роль коры полушарий в осуществлении 
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условных рефлексов, подчиняя ее функции ретикуляр. 
ной формации. Тогда как представляется очевидным, что 
в высших формах индивидуально приобретенной Дея. 
тельности кора полушарий играет организующую роль, 
без которой исключается осуществление многих важных 
приспособительных реакций организма. Следует, одна. 
ко, отметить, что под влиянием новых фактов и, очевид- 
но, критики Гасто (1962) несколько изменил свою 
точку зрения, придавая корковой функции в условных 
рефлексах значительно большее значение. 

Не укладывается в рамки современных знаний и 
гипотеза о центроэнцефалической системе мозга (У. Пен. 
фильд и Г. Джаспер, 1954). Согласно этой гипотезе 
система, сосредоточенная в ретикулярной формации, 
представляет собой высший центр координации как про- 
стых нервных процессов, так и самых сложных, вклю- 
чая мышление и сознание. При этом, разумеется, совсем 
не отрицается важность корковых процессов в высшей 
нервной деятельности, но им отводится лишь промежу- 
точное звено; основные же, начальное и конечное, 
звенья, по мнению авторов, сосредоточены в центроэн- 
цефалической системе. Создавая гипотетическое пред- 
ставление об этой системе, авторы не принимали во 
внимание целый ряд важнейших факторов, таких, как 
эволюционный фактор, значительно более сложную 
морфологическую организацию коры полушарий по 
сравнению с ретикулярной формацией, роль кортикаль- 
ных ассоциативных связей и т. д. Ими ошибочно пони- 
маются факты нисходящих влияний, идущих от коры к 
ретикулярной формации, которые являются по суще- 
ству влияниями, подчиняющими ретикулярную форма- 
цию коре полушарий, результаты точечных раздраже- 
ний коры, из которых необоснованно делаются далеко 
идущие выводы, и др. Основные положения гипотезы о 
центроэнцефалической системе были подвергнуты кри- 
тике в статьях С. А. Саркисова (1957), А. Д. Зура- 
башвили (1957), О. С. Адрианова и М. Я. Рабиновича, 
Д. Матеева (1962) и др. 

Критические замечания по гипотезе о центроэнцефа- 
лической системе встречаются и в выступлениях неко- 
торых западных ученых. Так Дель (1962) в дискуссии по 
этому поводу говорил: «Я боюсь только, что такого рода 
дискуссия о том, где локализовать „наивысший уро- 
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вень’, будет возникать 
какого-нибудь нового фа 
ленной, как и во времен 
вании души в спинном 

этой же дискуссии сказа 


тала деволюцию с эволюцией». 


Вместе с тем представляется ошибочным целиком и 
полностью во всех случаях организующую роль дея- 
тельности подкорковых образований приписывать коре 
больших полушарий. Так, например, попытку объяснить 
первичное значение коры полушарий в происхождении 
условных реакций, регистрируемых в подкорковых обра- 
зованиях, делает П. К. Анохин (1958). Ссылаясь на 
опыты М. Ф. Корякина (1958), П.`К. Анохин полагает, 
что потеря локального двигательного условного ответа 
(отдергивание конечности) после удаления сенсомотор- 
ной области коры и в то же время сохранение в этом 
случае общего позиционного условного ответа, необхо- 
димого для локальной двигательной реакции, должно 
свидетельствовать о происшедших до экстирпации опре- 
деленных координирующих влияний коры на подкорко- 
вые структуры. Если бы это было так, то, конечно, при 
образовании аналогичного оборонительного условного 
рефлекса у декортицированных животных не должно 
было бы ‘образовываться не только локальной двига- 
тельной реакции, но и соответствующей условной пози- 
ционной реакции. Однако из рис. За и 36 видно, что при 
образовании таких условных рефлексов у декортициро- 
ванных животных хотя и не вырабатывается локальное 
отдергивание раздражаемой конечности, но расположе- 
ние частей тела и общая поза животного во время дей- 
_ ствия условного сигнала становится такой, при которой 
могло бы осуществиться поднятие раздражаемой конеч- 
НОСТИ. Эта позиционная условная двигательная реакция 
образовалась без участия коры полушарий. Нужно ска- 
зать, что и многие другие описанные в этой книге на- 
блюдения над декортицированными животными также 
указывают на наличие собственной интегрирован- 
ной условной деятельности подкорковых уровней 
мозга. 
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Древняя и старая кора полушарий 


Палеокортекс и архикортекс долгое время не прив- 
лекали к себе большого внимания исследователей, Этим 
образованиям приписывалось в основном участие в обо- 
нятельной и вкусовой деятельности. Однако исследова- 
ния последних двух десятилетий показывают, что эти 
структуры несут в себе и другие физиологические функ- 
ции, имеющие отношение и к условным рефлексам. Все 
больше выявляется участие этих образований, входящих 
в состав так называемой лимбической системы или 
«висцерального мозга», в проявлении как вегетативных, 
так и соматических элементов эмоциональных реакций 
организма ПТапец (/. Рарер, 1937), Маклин (Р. Мас Г.еап, 
1955а, 19556); Мэгун (Н. Мавип, 1958), И. С. Беритов, 
1961, и др.]. 

Древняя кора, или палеокортекс, характеризуется 
примитивной структурой корковой пластинки, она имеет 
много общего со строением подкорковых образований. 
От новой коры палеокортекс отделен межуточной зоной, 
носящей переходный характер. Старая кора, или архи- 
кортекс, также не соприкасается непосредственно с но- 
вой, но она, как и неокортекс, обладает пластинкой, 
отделяющей ее от подкорки. В то же время архикортекс 
резко отличается от новой коры, имея однослойное строе- 
ние (И. Н. Филимонов, 1951, 1957). 

Еще в ранних исследованиях обнаруживалось, что 
с удалением коры полушарий у животных резко про- 
являются реакции ярости (Гольц и др.). Но в этих эк- 
спериментах, как показало морфологическое изучение, 
удалялся не только неокортекс, но и филогенетически 
старая кора полушарий. В работах, в которых экстирпи- 
ровался только неокортекс, таких явлений не отмеча- 
лось. Шпигель с сотрудниками (Е. Зр!еое| и др., 1940), 
Бард и Маункастл (РВ. Ваг4 а. У. Мошисазйе, 1947), 
доказали, что наблюдаемое усиление ярости животных 
после удаления у них коры полушарий связано именно 
с повреждением этих старых корковых образовании. 

Маклин с сотрудниками (1955) вводил холинергиче- 
ские вещества в гиппокамп нормальных кошек. Если 
ранее слабые раздражения кончика хвоста вызывали \ 
них только мяуканье, то после инъекции такие же раз- 
дражения вызывали резко выраженные оборонительные 
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. НО 
реакции — реакции удовольствия’ по характеру 


Когда действие введенного 


нальные реакции наблюдал а а. 

сотрудниками 
ри раздражении электрическим 
пытах с раз- 
и архикор- 
идзе (1959) 
проявлением 


(К. 115заК и др., 1957) п 
током различных областей гиппокампа. В о 
дражением и разрушением структур палео- 
текса Ц. А. Орджоникидзе и М. А. Нуцуб 
также отмечали связь этих образований с 
«ярости», «страха», «удовольствия» и др. 

В опытах с самораздражением, заключающихся в 
том, что животные при нажатии на рычаг вызывают 
кратковременное раздражение собственного мозга. в об- 
ласти вживления электродов, Олдс (7. О1@з, 1958) на- 
блюдал (когда электроды были расположены в области 
«обонятельного мозга»), как крысы после нескольких 
случайных нажимов рычага затем уже многократно и 
не случайно сами нажимали на этот рычаг. В других 
опытах после однократного нажима животные больше 
не нажимали на рычаг. Предполагается, что в первых 
случаях эти раздражения вызывали приятное ощущение, 
во-вторых — неприятное. Однако эмоционально окра- 
шенные реакции происходят и при раздражении гипо- 
таламуса. Так, в опытах Олдса (1956) высокие частоты 
самораздражения регистрировались не только при на- 
хождении электродов в «обонятельном мозгу», но также 
и в гипоталамусе, в определенных ядрах ее и 
некоторых других образованиях. О. Загер и И. В 
(1960), используя метод регистрации вызванных а 
циалов и метод экстирпаций, пришли к ее ор 
путь, по которому направляются эфферентные импу. ой 
в «обонятельный мозг», следующий: ИНТА АИ 
пучок — внутренняя часть Дор Нет 
нижняя ножка таламуса — вентральная часть пер 

я — «обонятельный мозг». 

сегмента внутренней капсулы “ ия показывают, 

Электрофизиологические исслелон ана с функцией 
что деятельность гиппокампа тесно ледований [Грин и 
ретикулярной формации. Рядом иссм д 
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когда в. неокортексе происходит и медленные 
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электрические волны (5—7 гц). Это явление было при- 
нято за особое для гиппокампа состояние «пробужде. 
ния». Во время сна в гиппокампе в противоположность 
коре полушарий появляется асинхронная активность, 
Далее, методом вызванных потенциалов показано, что 
на уровне межуточного мозга от ретикулярного пути, 
идущего к неокортексу, ответвляется ‘путь к древним 
корковым образованиям. Реакция «пробуждения» в гип. 
покампе обнаруживается и в отсутствие неокортекса, 
она может быть подавлена действием наркотиков 
[Грин и Эйди (С. Сгееп а. У. Адеу, 1956) Анализируя 
эффекты электрического раздражения гиппокампа во 
время сна и на фоне осуществления различных рвакций, 
Лишак и Граштьян (1958) и др. пришли к выводу, что 
гиппокамп тормозит активирующую систему ствола моз- 
га. В отличие от раздражения ретикулярной формации 
стимуляция гиппокампа вызывает не пробуждение спя- 
щего животного, а углубление сна. У бодрствующего 
животного такое раздражение вызывает торможение те- 
кущей деятельности (пищевой, оборонительной, ориенти- 
ровочной), которая может вновь возникуть только по 
прекращении раздражения гиппокампа. 

Галамбос (К. Са!атоз, 1958), пользуясь электрофи- 
зиологическими данными, пришел к заключению о су- 
ществовании циркуляторной системы: лимбическая об- 
ласть — средний мозг. Согласно этому активность, воз- 
никшая в среднемозговой ретикулярной формации 
переходит в гиппокамп, миндалевидное ядро, гипотала- 
мус, прозрачную перегородку и затем возвращается в 
средний мозг. Ретикулярная формация в этом комплексе 
обусловливает активное состояние высших отделов цент- 
ральной нервной системы, а лимбическая область — 
мотивационные факторы поведения животных. 

Исследования показывают, что с функцией палео- и 
архикортекса связано проявление многочисленных врож- 
денных актов, обусловливающих аффективные (эмоцио- 
нальные) реакции. По мнению Пейпеца (1962), висце- 
ральный мозг имеет отношение к формированию биоло- 
гических основ для врожденных поисковых, пищевых, 
половых, оборонительных и других реакций. В частно- 
сти, он полагает, что моторные реакции, исходящие от 
обонятельной области, осуществляются через волокна 
обонятельного тракта, идущие к клеточным островкам 
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о же отмечали у кошек и 

. А. Нуцубидзе (1961). По их 

мнению, гиппокамп связан с центром насыщения, нахо- 

‘дящимся в гипоталамической области, который возбуж- 

дается при повреждении гиппокампа, отчего животные 
и перестают есть. 

Не останавливаясь на других сторонах деятельности 
филогенетически старой коры, которая имеет отношение 
к проявлению половых, ориентировочных и других без- 
условных рефлексов, обратимся к вопросу о роли этих 
структур в условнорефлекторной деятельности. 

Маклин с сотрудниками (1955а), сочетая действие 
звуковых щелчков и ударов электрического тока в лапу 
животных, наблюдали образование условного рефлекса 
на сердце и дыхательный аппарат. Оказалось, что при 
вызванных в лимбической области судорожных разрядах 
эти выработанные условные рефлексы ослаблялись или 
совсем не проявлялись. Прибрам и Вейскванц (К. Ру1- 
Бгат а. Г. \е!3Куапах, 1957) наблюдали у обезьян после 
разрушения гиппокампа нарушение условнорефлектор- 
ных реакций избегания (ауо!Чапсе гезропзе). Аналогич- 
ную картину отмечали после разрушения перегородки 
миндалевидного ядра у кошек Бреди с сотрудниками 
(У. Вгаду и др., 1954). По данным же Коррелл (Соггей, 
1957), Н. А. Тушмаловой (1961), общая картина услов- 
норефлекторной деятельности при раздражении гиппо- 
кампа не нарушается, хотя и могут наблюдаться при 
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Значительная роль в образовании условных 
сов отводится И. С. Беритовым (1961), а также 
и Чинка (1960) филогенетически старым ст 
ры полушарий. Они полагают, что на этом 


вые появляются вегетативно-аффективны 
связи. 


Рефлек. 
о. 0 

РУктурам ко. 
уровне впер- 
е временные 


Изучая электрическую деятельность гиппокампа при 
образовании двигательного, оборонительно-двигатель. 


ного рефлексов. Лишак и Граштьян (1957, 1962) отме 


‚ что де- 
иппокампе возникает при 
деиствии раздражителей абсолютно новых, а не приоб- 


ретших уже какую-то значимость (например, как в на- 
чальных стадиях выработки условного рефлекса). Ис- 
следования других авторов не совпадают с этим взглядом, 
показывая одинаковые электрические реакции мозга при 
проявлении ориентировочных рефлексов, независимо от 
характера и свойства раздражителя. Поэтому заключе- 
ние Лишака и Граштьяна о тормозящем влиянии гиппо- 
кампа на ориентировочный рефлекс остается гипотетич- 
ным, на что указывают и сами авторы. 

Иошии с сотрудниками (1962) у кошек с вживлен- 
ными в миндалевидное ядро и гиппокамп электродами 
удавалось условнорефлекторным путем вырабатывать 
возникновение приступа электрических разрядов, кото- 
рые обычно возникают при раздражении этих структур 
и распространяются на кору полушарий и подкорку. 

Изучая электрические проявления в различных струк- 
турах мозга животных во время образования слюнного 
пищевого и двигательного — оборонительного рефлексов, 
Н. Иошии с сотрудниками (1962, 1958) регистрировали 
в коре полушарий и подкорковых образованиях появле- 
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ниё как генерализованной десинхронизации и генерали- 
зованных вызванных потенциалов, так и медленных 
электрических волн с частотой 5 (3—6) в секунду. На 
основании проделанных экспериментов авторы предпо- 
лагают, что если генерализованные явления интерпре- 
тировать как признак активации ретикулярной системы 
ствола мозга, а волны с частотой 5 в секунду как реак- 
цию активации, вызванную из гиппокампа (раздраже- 
ние системы «миндалевидное ядро — гиппокамп» ведет 
именно к такому эффекту), то, по-видимому, в первую 
очередь, еще до проявления периферического условного 
ответа, в механизм условной связи включается активи- 
рующая система ствола мозга, а затем в активность во- 
влекается система «миндалевидное ядро — гиппокамп». 
Далее, допускается, что функция стволового отдела ре- 
тикулярной формации подавляется таламическим отде- 
лом ретикулярной формации вследствие наличия тала- 
мо-картикальных и кортико-ретикулярных связей. Таким 
образом, авторы считают, что в процессе формирования 
условных ‘связей в активность вовлекаются не только 
нижние и верхние отделы ретикулярной ‘формации, но 
и функциональная система «миндалевидное ядро — гип- 
покамп». 

Итак, из данных, которыми мы располагаем, следует, 
что филогенетически старая кора, несомненно, играет 
определенную роль в условнорефлекторной деятельно- 
сти, хотя имеющихся сведений еще и недостаточно, 
чтобы конкретно определить эту роль. Тем не менее 
очевидно, что эти структуры не являются совершенно 
необходимыми для осуществления условных рефлек- 
сов, однако, они, по-видимому, в значительной степени 
определяют ход выработки и внешнее проявление цело- 
го ряда условнорефлекторных реакций. 


ЗАКЛЮЧЕНИЕ 


Вопрос о физиологических процессах, совершающихся 
в мозгу при различных формах поведения живого орга- 
низма, естественно, всегда привлекал к себе внимание. 
В ходе его изучения И. П. Павлов, его ученики и после- 
дователи получили колоссальной важности материалы, 
позволившие на основании объективных данных создать 
учение о высшей нервной деятельности и установить ос- 
новные законы поведения животных. 

При изучении высшей нервной деятельности исследо- 
ватель часто ограничивается лишь возможностью варьи- 
ровать разнообразные способы дачи условных и безус- 
ловных раздражителей и наблюдать при этом за проте- 
канием и количественным изменением соответствующих 
рефлексов. Конечно, если принимать, что условный 
рефлекс отражает собой исключительно корковую дея- 
тельность, а безусловный — подкорковую, то на `основа- 
нии полученных таким путем данных и сопоставлении 
«условных» и «безусловных» ответов можно делать более 
или менее определенные заключения о функциональном 
состоянии этих отделов мозга, их взаимоотношениях 
и др. Однако сейчас становится очевидным, что такой 
элементарный подход недостаточен для получения до- 
стоверных данных о сложных процессах, совершающих- 
ся в мозгу, и их локализации. 

Нельзя отрицать того, что простые наблюдения за 
условнорефлекторной функцией животных важны и не- 
обходимы и что при определенной постановке такие 
опыты могут давать известные основания для заклю- 
чений о ее морфофизиологической организации. Но вме- 
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т 
сте с тем следует признать, что в каких бы вариантах 
подобные опыты ни ставились, выводы из такого 
рода 
экспериментов делаются на основе косвенных фактов 
а часто носят и эмпирический характер. Они основыва- 
ются’ зачастую на данных и мнениях авторитетов, вы- 
сказанных десятилетия назад. Поэтому представляется 
бесспорным, что для обоснованных заключений о нерв- 
ных механизмах, участвующих в осуществлении как ус- 
ловных, так и безусловных рефлексов, требуются до- 
полнительные приемы экспериментирования, такие, как 
раздражение, удаление или разрушение определенных 
структур мозга, регистрация протекающих в них элек- 
трических процессов и др. 

Вследствие того что исследователи долгое время, по- 
мимо наблюдений за внешним проявлением условных и 
безусловных рефлексов, не столь уж часто нарушали 
пелостность мозговых структур, а к скрытым подкор- 
ковым образованиям почти совсем не прикасались, дли- 
тельное время; факты о непосредственном участии этих 
образований в осуществлении условных рефлексов бы- 
ли почти неизвестны. 

Значительный шаг вперед в изучении структур 
условного рефлекса был сделан тогда, когда в нейрофи- 
зиологию вошла стереотаксическая техника, позволив- 
ая с большой точностью вводить электроды в любые 
подкорковые образования с целью их разрушения, раз- 
дражения или для отведения биопотенциалов. Трудно 
переоценить значение внедрения электроэнцефалографи- 
ческого метода в изучении условнорефлекторной дея- 
тельности, благодаря которому исследователь получил 
возможность вести непосредственное наблюдение за 
функцией различных отделов мозга. 

Исследования последнего времени (многие из кото- 
рых цитированы в этой работе) позволили получить ма- 
териалы, которые дают достаточные основания ДлЯ ряда 
общих и частных заключений. , Теперь можно считать 
доказанным, что замыкание условных рефлексов ра 
ствляется не только в коре полушарий, но и В крае 
ковых образованиях. Правда, временные ри = 
ковых образований обусловливают проявление 


бых, генерализованных условных рефлексов. т 
и - что на определенном этапе эволюции УС 


ъности 
ловные рефлексы являлись результатом деятел 
263. 


настоящему времени все больше и больше накап- 
ливается фактов, устанавливающих, что условнорефлек- 
деятельность организма 
весьма сложных взаимо- 

головного. мозга. 


условного раздражения кажется удоб- 
ным для объяснения, но и мало вероятным путем замы- 
кания условного рефлекса. Выясняется, что временные 
связи могут быть корковыми, корково-подкорковыми и 
подкорковыми, существующими одновременно и обра- 
зующими, таким образом, сложную систему, даже при 
относительно простых формах условнорефлекторной 
деятельности. 

Если принять во внимание все имеющиеся факты и 
считать доказанным возможность замыкания условно- 
рефлекторных временных связей на различных уровнях 
мозга и в различных направлениях, то можно пред- 
ставить в схематическом виде различные пути, участ- 
вующие в установлении условного рефлекса, и общий 
принцип его организации (рис. 56). Данная схема не 
отражает частные случаи условнорефлекторной деятель- 
ности, поскольку каждый условный рефлекс замыкается 
в мозгу своими путями и не обязательно имеет все 
изображенные на схеме связи. На схеме показана об- 
ратная связь (или обратная афферентация по П. К. Ано- 
хину), идущая от исполнительного аппарата в цент- 
ральную нервную систему и представляющая важный 
элемент в цепи условного рефлекса, а также обратная 
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Рис. 56. Возможные пути замыкания условного рефлекса и общий принцип его структуры. 


связь к рецепторному аппарату, звено которое обуслов. 
ливает передачу влияний центральной нервной системы 
на периферический анализатор [Ливингстон (В. Иупе- 
зп, 1960) и др... 

Таким образом, из совокупности имеющихся данных 
вытекает важный во всех отношениях вывод, что под- 
корковые структуры активно участвуют в условнореф- 
лекторной деятельности, выполняя важную роль как в 
процессе становления условного рефлекса, так и в его 
осуществлении. Становится очевидным, что наряду с ко- 
рой больших полушарий подкорковые структуры со- 
ставляют необходимое звено в общей организации ус- 
ловного рефлекса, на различных уровнях которых про- 
исходит установление временных связей. 

связи с этим возникает вопрос: какова же доля 
участия субкортикальных структур в условнорефлектор- 
ной функции и не рушится ли при этом один из основ- 
ных разделов учения И. П. Павлова о роли коры боль- 
ших полушарий как главнейшего органа условных реф- 
лексов. В этом отношении все приведенные в книге 
материалы не дают оснований приходить к такому заклю- 
чению. Кора полушарий у высших животных, несомнен- 
но, имеет решающее значение в формировании сложных 
условных рефлексов, обусловливая их совершенство и 
приспособленность организма к условиям его существо- 
вания. В подкорковых образованиях при этом также 
замыкаются временные связи, но они относительно при- 
митивны и могут служить лишь грубой канвой, на базе 
которой происходит построение более совершенных кор- 
ковых временных связей, абсолютно необходимых для 
адекватного поведения животных по отношению к ок- 
ружающему их внешнему миру. 

Несмотря на то что при становлении условного реф- 
лекса первые признаки условной реакции часто обнару- 
живаются в ретикулярной формации, что при разруше- 
ниях ее условный рефлекс вырабатывается с ббльшим 
трудом или совсем не вырабатывается, нельзя говорить 
о решающей роли данного по существу неспецифи- 
ческого образования головного мозга. Условный реф- 
лекс как приобретенная в жизни организма биологиче- 
ски целесообразная реакция со всеми его качествен- 
ными особенностями обусловливается деятельностью 
высокоорганизованных мозговых структур и в первую 
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р к больших полушарий. Даже если говорить 
о пр ы г дах рефлексах подкоркового происхож- 
дения, здесь главное следует относить не к рети- 


кулярной формации, а к специ 
ическим 
базальных ганглиев. ь в =: 


ен. 
Е ы. р, дает необходимые условия для 
р условных рефлексов, облегчая его образова- 
- ние. Как основание строящегося здания не определяет 
дальнейших его особенностей и качеств, так и пер- 
вый этап возникновения условного рефлекса не обуслов- 
ливает конечный результат начавшегося процесса. Нам 
представляется, что вопрос о локализации первичного 
замыкания условного рефлекса не имеет такого прин- 
ципиального значения, как вопрос о месте замыкания тех 
временных связей, которые обусловливают главнейшие 
его качества. Ведущую роль в условнорефлекторной дея- 
тельности следует относить не к тем структурам, в кото- 
рых во временном смысле впервые появляется новая 
связь, а к тем, функция которых определяет физиологи- 
ческое значение и совершенство возникшего условного 
рефлекса. Таким образом, если взаимоотношения коры 
и подкорки рассматривать В широком, общетеоретиче- 
ском плане, то мы должны признать, что ведущей ча- 
стью нервной системы организма В его сложном поведе- 
нии и многообразных условиях окружающей среды яв- 
ляется ее высший отдел. Именно в этом смысле коре 
полушарий принадлежит главная роль в формировании 
сложных условных рефлексов. Однако это положение 
надо рассматривать диалектически, <... т. е., относитель- 
но, конкретно, всесторонне»". 

Одним из принципиальных положений материали- 
стической диалектики является принцип конкретного 
анализа явлений. Абстрактной истины нет, истина всег- 
да конкретна. В. И. Ленин считал, что «..стремление 
искать ответов на конкретные вопросы в простом логи- 
ческом развитии обшей истины... есть опошление марк- 
сизма и сплошная насмешка над диалектическим Ма- 
териализмом 2 Исходя из этого положения, мы должны 
сказать, что правильное понимание условнорефлектор- 
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В. И. Ленин. Сочинения. Изд. 4-е, т. 8, стр. 261. 
2 В. И. Ленин. Сочинения. Изд. 4-е, т. 3, стр. 10. 


ной` деятельности, выяснение роли и значения различ. 
ных отделов мозга должно быть-связано с ‘их. конкрет- 
ным ‘анализом. К различным условным рефлексам нель- 
зя подходить вообще и делать во-всех случаях при всех 
условиях вывод об абсолютно решающем и ведущем 
значении коры полушарий. 

_В тех случаях, когда мы встречаемся с высшей нерв- 
ной деятельностью животных,-со слабо развитой корой 
полушарий (например, у птиц), ‘их поведение, конечно, . 
в основном обусловлено подкорковыми образованиями 
и они являются здесь ведущими структурами. Когда же 
наблюдаем ` приобретенные поведенческие реакции выс- 
ших животных, то в этих случаях кора полушарий имеет 
решающее ` значение; ‘так как очевидно, что основные 
своиства этих рефлексов обусловлены ею. Чем выше 
организация животного, тем большее значение в услов- 
норефлекторной ‘деятельности приобретают его высшие 
отделы центральной нервной системы. 

Однако не только уровень эволюционного развития 
организма определяет главнейший‘ отдел мозга; ответ- 
ственный за его. условнорефлекторную функцию. В жиз- 
ни одного и того же организма, в том числе и стоящего 
на высоком уровне развития, проявляются различные как 
по своей сложности, так и характеру условные ответы. 
В одних случаях они не могут проявиться без участия 
коры больших полушарий, в. других — более элементар- 
ных реакциях, роль коры может быть не столь велика, 
чтобы придавать ей главенствующее значение. В этих 
случаях ведущую роль следует относить к функции суб- 
кортикальных образований. С таким положением мы 
встречаемся тогда, когда имеем дело с некоторыми ус- 
ловными рефлексами внутренних органов, а также и с 
рядом соматических рефлексов, имеющих элементарный 
и автоматизированный характер. Ведущая функция под- 
корковых образований выступает и в тех случаях, когда 
мы наблюдаем и изучаем условные рефлексы на ранних 
стадиях онтогенеза высших животных и человека. о 

Конечно, всякий условный рефлекс выражает собой 
единство мозговой деятельности, представляющий ре- 
зультат сложных корково-подкорковых взаимоотноше- 
ний, но было бы ошибочно, ссылаясь на эти взаимоотно- 
шения, игнорировать доминирующее значение тех или 
иных структур в различных, конкретно взятых формах 
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лекторной 

условнореф р Е -- 
р эволюЮ ы 

_ 8 ев а совершенна, если бы в роде 

ее кора льших полушарий наделялась о - 


функциями по отношению к абсолютн 
(6) 
деятельности организма. всем сторонам 


Е замыкание является 
сл ‚р щимся процессом, для понимания ко- 
торого необходимо всегда учитывать роль как корковых 
так и подкорковых образований. Понятия «ведущая», 
«главная», «доминирующая» нельзя абсолютизировать. 
Ведущая сторона явления в одном объективном отноше- 
нии может выступать как зависимая в другом отноше- 
нии. Дело в том, что значение тех или иных сторон 
связей и свойств явлений как существенных (или не 
существенных) вытекает из объективного развития са- 
мих явлений. Выяснение главного или не главного опре- 
деляется также практикой. В. И. Ленин подчеркивал, 
что <.вся человеческая практика должна войти в пол- 
ное «определение» предмета и как критерий истины и 
как практический определитель связи предмета с тем, 
что нужно человеку»!. Из этого положения следует, что 
для того чтобы определить, какое значение (ведущее или 
не ведущее, главное или второстепенное) имеет та или 
иная структура мозга, необходимо включить критерий 
практики. Практика же изучения нервной деятельности 
животного, практика научного эксперимента показывает, 
что в определенном объективном отношении подкорко- 
вые образования могут играть ведущую роль в станов- 
лении, формировании и проявлении некоторых форм Ус- 
ловных рефлексов. 

о _ в литературе еще имеет место а 
тизация функционального значения коры ея 
шарий. Подобное одностороннее ре 
отношения коры и подкорки является, = на а 
нию, ошибочным и не согласуется ни с биол - 


ни с философской точек зрения. 
о вновь К представленной выше схеме, 


кие 
нужно отметить, что все существующие схематичес 


к же 
изображения условнорефлекторной черн . 
как и наша схема; не могут отразить в 


сех их в 
ных сторон высшей нервной функции, хотя во в 
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основе и находится условный рефлекс. Трудность схема 
тизирования условнорефлекторной деятельности связана 
с тем, что она изменчива и не только в отношении свое. 
го внешнего проявления, но и в путях замыкания. Даже 
тогда, когда и внешне условный рефлекс сохраняется 
одним и тем же! мозговые структуры, принимающие уча- 
стие в его осуществлении, могут быть различными и 
пути замыкания, следовательно, могут перемещаться в 
том или ином направлении. Об этом свидетельствует, ряд 
электрофизиологических исследований. 

Анализируя активность коры мозга при формирова- 
нии условных рефлексов, М. Я. Рабинович (1961) в 
электроэнцефалограмме выявил ряд особенностей, отра- 
жающих этот процесс на корковом уровне. Однако с 
увеличением числа сочетаний и упрочением условной 
реакции описанные им изменения становились менее 
постоянными и однозначными по сравнению с периодом 
становления условного рефлекса. Даже на протяжении 
одного опыта электрографическая картина действия сиг- 
нального раздражителя и его подкрепления изменялась 
в зависимости от условий, определяющих в каждом от- 
дельном случае структурно-функциональные особенно- 
сти замыкания условного рефлекса. В этих опытах 
М. Я. Рабиновича оказалось, что при достаточно упро- 
ченном рефлексе действие положительного сигнала вы- 
зывает в коре соответствующего анализатора появле- 
ние медленных волн и значительное снижение активно- 
сти, характерное для электрографического выражения 
тормозного процесса. Автор полагает, что это явление 
связано с перемещением афферентной части дуги реф- 
лекса в подкорковые отделы данного анализатора. Сход- 
ные данные получили М. Н. Ливанов, Т. А. Королькова 
и Г. М. Френкель (1951), показавшие, что в начале вы- 
работки оборонительного условного рефлекса на свет 
изменения электрической активности хорошо выражены 
как в корковом представительстве безусловного рефлек- 
са (сенсомоторная область), так и в зрительной обла- 
сти. В дальнейшем же по мере упрочения рефлекса 
электрические реакции в сенсомоторной области ее. 
ют протекать синхронно с реакциями на свет Наву : 
ного коленчатого тела и делаются слабо связанн } 

аммой зрительной коры, где разви 
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графической картины в ра 

ниях в процессе ВыратиИА- И ен: о: 

ефлекса, как мы уже ми - ения условного 

Киллам (1959), М. Н. Ливанов (1960) и рад хрурих ав 
п з в (1960) и ряд других ав- 

торов. Приведенные в книге данные показываю 

только афферентное звено условного а флЬса: = 

претерпевать изменения своей локализации, но и цент- 

ральные эфферентные его компоненты далеко не строго 

постоянны. 

Моррелл (1962) с помощью микроэлектродной тех- 
ники наблюдал изменение частоты электрических раз- 
рядов отдельных нервных элементов в условиях одновре- 
менного отведения потенциалов от клеток зрительной 
области коры, переднего вентрального ядра таламуса, 
ретикулярной системы среднего мозга и гиппокампа при 
образовании временной связи. Образование ее происхо- 
дило путем сочетания чистого тона (условный раздра- 
житель) с вспышками света частотой 3—12 в секунду 
(безусловный раздражитель). Из ниже приведенной 
таблицы видно, что существует определенная последо- 
вательность в участии тех или иных мозговых структур 
в процессе выработки и стабилизации условных реак- 


ций. Если в начальной стадии формирования условной 
реакции повышением частоты разрядов отвечали кле- 
точные элементы всех регистрируемых структур, то в ко- 
нечной — ответы были только В зрытельной коре и пе- 
реднем вентральном ядре таламуса. В ретикулярной 
формации гиппокампе ответные реакции отсутствовали. 


Характер нейронных разрядов В процессе формирования условного 
электрического ответа 


(по Ф. Морреллу, 1962) 
Ответ на 


отведение | БУР 


< 
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Мез. Вейс. 
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Первое применение 


Привыкание (угашение ори- 
ентировочного рефлекса) 
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1 — частота разрядов повышена более чем в 50% регистри- 
руемых элементов. 


у — частота разрядов понижена более чем в 50% регистриру- 
емых элементов. - у - 
0 — нет изменений. 


Хотя представление о сложности и многообразности 
мозговых процессов, обусловливающих условнорефлек- 
торную деятельность, всегда считалось вероятным, кон- 
кретные данные об„этой сложной организации, как мы 
видим, начали выступать лишь в последнее время. Важ- 
ное включение в современное понятие о мозговой ‘дея- 
тельности было сделано с появлением фактов, показы- 
вающих протекание в мозгу кольцевых ритмов возбуж- 
дения. На основании данных об отсутствии прямой связи 
между продолжительностью действия условного раз- 
дражителя и величиной ответной реакции, П. С. Купа- 
лов (1949) сделал попытку понять ряд условнорефлек- 
торных явлений с точки зрения формирования в коре 
полушарий замкнутых, повторно возбуждающихся круго- 
вых нервных путей. Согласно этому, при действии Ус- 
ловного раздражителя сначала происходит «прямое» за- 
мыкание временной связи, затем же благодаря появ- 
лению кольцевых процессов возбуждения действие его 
может продолжаться значительное время. Это предполо- 
жение о существовании в мозгу замкнутых и длительно 
протекающих циркуляторных движений нервных про- 
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с : 
цессов находит все больше и больше подтверждений в 
а физиологических исследованиях. Наглядно 
аы Е о исследова- 
а сотрудников (1960), в которых 
при наблюдениях за динамикой корковой мозаики от- 
четливо выступила пэриодическая повторяемость про- 
текания процессов как в их характере, так и в про- 
странственном течении. Такие динамические констелля- 
ции охватывают как значительные площади коры, так и 
более ограниченные. Замкнутые кольцевые ритмы от- 
четливо выступают и во многих электроэнцефалографиче- 
ских исследованиях. Они распространяются не только на 
кору полушарий, но и на подкорковые образования. 
Циркулирующие возбуждения обнаружены также при 
микроэлектродных исследованиях, в которых отведе- 
ния биопотенциалов производились от отдельных кле- 
ток мозга. Существует мнение, что такие замкнутые 
цепи возбуждения обусловливают сохранение следов 
от раздражений, т.е. памяти [Бреже (М. Вгазег, 
1969), Бернс (В. Вигиз, 1958), Хебб (р. Небь, 1961) 
и др.|. 

Надо сказать, что представление о наличии замкнутых 
кольцевых цепей в мозге подкрепляется и морфоло- 
гическими данными. Так, установлено, что В коре полу- 
шарий существуют нейроны с отходящими от них аксо- 
нами, образующими замкнутые цепи в различных ее об- 
ластях и охватывающие различные ее слои [Лоренто 
де № (В. Гогего 4е №, 1946), Г. И. Поляков, 1956, и др.]. 

В каждый данный момент в мозгу протекают слож- 
ные динамические процессы, обусловливающие высокую 
степень его реактивности и готовность к быстрой пере- 
стройке системы в зависимости от данных условий и 
действующих раздражителей. Такая динамика процессов 
возбуждения присуща главным образом мозговой ткани, 
что качественно отличает ее от других возбудимых тка- 
ней, для которых более свойственно переходить к состоя- 
нию деятельности от стационарного уровня относитель- 
ного покоя. Таким образом, как в непрерывно действую- 
шем механизме на фоне этой постоянной мозговой 
активности развиваются процессы возбуждения, тормо- 
жения, формируются определенные реакции и устанав- 
ливаются временные связи. 
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И. В. Павлов отнес подкорковые образования К 
важнейшим структурам, обусловливающим высшую 
нервную деятельность. Сейчас это стало уже истиной 
Основная задача нашей работы состояла в том, чтобы 
показать, что с субкортикальными структурами связана 
не только безусловнорефлекторная функция, но и 
функция образования и осуществления условнорефлек- 
торных временных связей. Однако сделанного в науке 
еще недостаточно, чтобы решить проблему и во всей 
полноте представить полный комплекс взаимоотношений 
коры и подкорки в условном рефлексе. Для этого по- 
требуются еще большие усилия. 

Всякое стремление выделить из объединенной моз- 
говой функции те или иные структуры в значительной 
степени условно, поскольку проявление каждой из них 
связано с состоянием других. Но исследователь вынуж- 
ден прибегать к такому функциональному расчленению 
деятельности мозга, поскольку без этого невозмож- 
но представить себе и его целостную функцию. На 
подобную закономерность в исследованиях, связанных 
с изучением отдельных сторон материальных. процессов, 
указывал еще Ф. Энгельс: «Чтобы познавать отдельные 
стороны (частности), мы вынуждены вырывать их из 
их естественной или исторической связи, и исследовать 
каждую в отдельности по ее свойствам, по ее особым 
причинам и следствиям и т. д.1. 

Мы не считаем, что поставленную задачу разрешили 
во всех отношениях. Однако если книга будет содейство- 
вать еще болышему привлечению внимания к физиоло- 
гии подкорковых структур, а может быть и вызовет дис- 
куссию, без которой не может развиваться никакая нау- 
ка, то мы будем удовлетворены, поскольку в этом 
случае цель нашей работы окажется достигнутой. 


' Ф. Энгельс. Анти-Дюринг. Изд, 1953, стр. 20—21. 
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ачзохаохуон » ЭЗУФа ИЧНаОУ2К 


Р1С*СОГЕАСЕ 


ЭЭУ11ОЭ.Э1а 


Метод академика И. П. Павлова 
ВЫГЛЯДИТ Так - 


Усобаки есть безусловный 
рефлекс - выделяется слюна в 
предвкушении пищи. 


Используя ПОВТОРЯЮЩИЙСЯ сигнал можно 
сформировать у собаки условный рефлекс при 
котором у собаки будет выделятся слюна и 
желудочный сок. 


ЭЭУ11ОЭ.51а 


Сигнал в виде зажигающейся лампы или 
звука колокольчика ПОВТОРЯЮЩИЙСЯ 
КАЖДЫЙ РАЗ ПЕРЕД ТЕМ КАК СОБАКА 
ПОЛУЧАЕТ ПИЩУ - формирует условный 
рефлекс у собаки. 


3э2У7110Э.514а 


Иван Петрович 
ПАВЛОВ 


39\11095.9514а 


Для того, что бы уобъекта 
сформировался условный 
рефлекс, требуется СИГНАЛ + 
безусловный рефлекс объекта 
на ОЖИДАНИЕ того, ЧТО 
ПОСЛЕДУЕТ ПОСЛЕ сигнала 
установки. 


393ЭУ7110Э.51а 


| З 
Если после сигнала ввиде ^ 
зажигающейся лампы 
собака КАЖДЫЙ РАЗ 
получает ВКУСНУЮ пищу, 
тоусобаки формируется 
устойчивый условный 
рефлекс, ввиде ХОРОШЕГО ` 
настроения и выделения 
желудочного сокаи 
слюны. 


Понятно? 


"ии 


3эУ1710Э.951а 


Условные рефлекс создается на базе безусловного. 


Начало действия условного раздражителя (сигнал) 
должно предшествовать началу действия 
безусловного подкрепления (стимул). Если стимул 
достигается, интерес к сигналу сразу утрачивается. 


Необходимо многократное повторение комбинации 
условного и безусловного раздражителей (сигнал 
стимул). 


Оптимальное состояние организма (здоровье), и в 
первую очередь состояние коры больших полушарий; 


Отсутствие посторонних сигналов как из внешней 
среды, так и от внутренних органов 


Вот наглядно как 
это работает. 


Понятно? 


Аесли КАЖДЫЙ РАЗ когда > 
зажигается лампа собакене ^^ `”“_д 

давать ВКУСНУЮ пищу, а давать › в 
разряд тока, то у собаки 
сформируется условный 
рефлекс при котором у собаки Г 
КАЖДЫЙ РАЗ при включении 

лампы будет возникать 
ураганное чувство паники и га - < 
страха. ‚К Ве 
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Повторяю для особенных, 
чтобы, у объекта 
сформировался условный 
рефлекс, объект 
ОБЯЗАТЕЛЬНО должен 
испытывать 
ПОЛОЖИТЕЛЬНЫЕ эмоции 
КАЖДЫЙ РАЗ когда вы 
используете сигнал 
установки! КАЖДЫЙ РАЗ! 
ПОЛОЖИТЕЛЬНЫЕ эмоции! 


Иван Петрович 


ПАВЛОВ 


Но, если вместо вкусняшек 
объект раз за разом получает 
огорчения, то вместо 
выделения слюныи 
желудочного сока объект будет 
рычать, лаять, кусаться, и 
выражаться нецензурно. 


Только дебил будет ожидать от 
объекта положительных эмоций к 
ит тому, кто НЕВЫЗЫВАЕТ у объекта 

ПАВЛОВ ПОЛОЖИТЕЛЬНЫХ эмоций. 


ЭЭУлЛОЭ.Э1а 


ТОЛЬКО и ТОЛЬКО при 
МНОГОКРАТНОМ и ПОВТОРЯЮЩЕМСЯ 
ИЗ РАЗА В РАЗ действии, у объекта 

установки формируется 
УСТОЙЧИВЫЙ и БЕССОЗНАТЕЛЬНЫЙ 
условный рефлекс на сигнал. 


Р1С*СОЕЕАСЕ 


